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LES ENJEUX DE L’OTOLITHOMETRIE A LA REUNION 
 
Dans un monde en pleine croissance démographique, la gestion des ressources alimentaires est un 
enjeu majeur. Il est alors essentiel de maintenir un équilibre entre le renouvellement des ressources et 
leur exploitation. Dans ce but, les paramètres qui interviennent dans la régénération des stocks sont 
nombreux. Chez les populations ichtyologiques, ils se situent principalement lors des phases dispersives 
des espèces. Il est cependant rare que ces paramètres soient connus pour chacune des espèces, seules les 
tendances générales des cycles de vie des organismes marins le sont. Ainsi, localement, certaines 
questions pourtant essentielles pour la connaissance de la régénération des populations restent en 
suspens : d’où proviennent les poissons exploités ? Où vont-t-ils ? Ont-ils tous la même histoire ? 
Quelles connexions peuvent-ils entretenir avec des populations voisines ? 
Chez les poissons associés aux récifs coralliens, la phase pélagique est une étape de dispersion 
importante dans l’écologie d’une espèce (Doherty et al. 1985; Shulman & Bermingham 1995) : elle va 
permettre à une espèce d'être ou non connectée avec d'autres populations (Roughgarden et al. 1988; 
Caley et al. 1996). Comprendre les mécanismes de la phase larvaire est alors un élément essentiel à la 
construction de la dynamique des populations pour mettre en place une gestion adaptée (Cowen & 
Sponaugle 2009; Sale et al. 2010). Comment alors les mesures de gestion pourraient évoluer avec des 
connaissances plus fines sur l’histoire de vie des populations ichtyologiques locales ? 
Travailler sur les histoires de vie des poissons des récifs coralliens est particulièrement délicat 
étant donné leur petitesse et la difficulté à les suivre pendant la phase pélagique ainsi qu'à identifier des 
zones d’intérêt comme les zones de pontes (Campana et al. 2000). Pour mieux cerner la vie des 
poissons, il existe un outil biologique adapté : des pièces calcifiées d’aragonite situées dans leur oreille 
interne, les otolithes. Connu chez les téléostéens depuis les années 1970, l’otolithe possède des 
propriétés remarquables : 
• Les otolithes sont présents dès la naissance du poisson (Campana 1999). 
• Leur croissance est continue tout au long de la vie de l’individu à un rythme journalier chez 
la plupart des espèces (Campana 1999). 
• Ils ne subissent pas de résorption sauf en cas de stress extrême (Campana & Neilson 1985). 




• Certains éléments chimiques du milieu peuvent être incorporés à la matrice otolithique 
(Campana 1999). 
Ces propriétés leurs confèrent de nombreuses applications qui évoluent au fur et à mesure que les 
techniques progressent (Campana 2005b). 
• Estimation de l’âge et de la croissance. La lecture optique ou automatique des marques de 
croissances journalières (Morales-Nin et al. 2005) ou saisonnières (Panfili 1993; Arneri et al. 
2001) permet d’estimer l’âge des individus afin de remonter à leur date de naissance. On 
estime ainsi la durée de vie larvaire, l’âge à la métamorphose, à la reproduction ou lors du 
passage d’un habitat à un autre ou d’une saison à une autre (Arai et al. 2000; De Casamajor 
et al. 2001; Taillebois et al. 2012). De plus, la mesure de la distance entre chaque marque de 
croissance permet d’estimer une vitesse de croissance à chaque instant de la vie du poisson. 
• Discrimination des stocks. Elle peut être approchée par deux techniques analytiques. La 
forme globale de l’otolithe, résultante des aléas environnementaux et individuels, est une 
signature propre à chaque individu d’une même espèce. L’analyse des paramètres de cette 
forme (Russ 1990) permet de comparer l’origine géographique de plusieurs groupes 
d’individus et de discriminer un ensemble d’individus (Begg & Brown 2000; Tuset et al. 
2003a; Tuset et al. 2003b). L’autre approche réside dans l’analyse de la composition 
élémentaire et/ou isotopique de l’otolithe. Elle peut se concentrer soit sur la zone natale 
pour déterminer l’origine géographique (Thresher 1999; Rooker et al. 2008; Correia et al. 
2011; Thorisson et al. 2011), soit sur la phase pélagique pour déterminer les chemins de 
migrations des individus (Secor et al. 1995; Tsunagawa et al. 2010). Cette analyse peut se 
faire de façon relative avec la composition chimique comparée d’un individu à l’autre ou bien 
de façon absolue en mettant en relation les mesures chimiques avec celles mesurées dans 
l’environnement. Cette dernière permet alors de rattacher les individus à une localité 
(Gillanders & Kingsford 1996; Campana et al. 1999a; Thorrold et al. 2001). 
• Traceurs de l’environnement. Le dosage des éléments chimiques peut apporter différentes 
informations sur l’environnement du poisson. Le rapport isotopique Sr:Ca peut être utilisé 
pour reconstruire l’histoire de la température (Townsend et al. 1995; Gallahar & Kingsford 
1996; Elsdon & Gillanders 2002), tout comme ce rapport est le reflet indirect de la salinité 
du milieu (Secor et al. 1995; Edmonds et al. 1999; Elsdon & Gillanders 2002; Tsunagawa et 
al. 2010). Les analyses des éléments traces issus de l’activité anthropique peuvent également 
retracer les pollutions aquatiques (Gillanders & Kingsford 2003; Hamer et al. 2003; Halden 
& Friedrich 2008; Friedrich & Halden 2011; Limburg et al. 2011). 




• Marquage d’individus. C’est une technique largement utilisée afin de suivre des mouvements 
migratoires ou de discriminer des animaux issus de l’élevage. Elle consiste à marquer un 
ensemble d’individus par des substances colorées ou par une très haute concentration 
d’éléments naturels qui se fixent sur l’otolithe. Lors d’une recapture, il est alors possible de 
visualiser ou mesurer cette marque sur l’otolithe (Munro et al. 2009; Lochet et al. 2011; 
Woodcock et al. 2011). 
Ainsi, lors de leur phase de dispersion, les larves peuvent traverser des habitats hétérogènes dus à 
des conditions environnementales changeantes (température, salinité, composition chimique de l’eau) 
dont les origines sont variées. Ces périodes, plus ou moins longues, peuvent influencer leur phénotype 
ainsi que la composition chimique élémentaire des otolithes. C’est la mise en évidence et l’interprétation 
de ces différences de compositions élémentaires qui permettent de mieux cerner l'histoire de vie des 
poissons. 
Sur l’île de La Réunion, territoire français d’Outre-Mer du Sud-Ouest de l’océan Indien, les seuls 
travaux disponibles utilisant l’analyse de pièces calcifiées comme les otolithes (sclérochronologie) ont 
été initiés par Pothin (2005). Ces travaux, qui portaient sur l’analyse de la dispersion larvaire des 
poissons récifaux, ont révélé l’intérêt des otolithes dans l’identification de stocks de poissons via l’étude 
de la forme de l’otolithe et de leur composition chimique globale. Les conclusions de ces travaux menés 
sur le mérou Epinephelus merra, espèce emblématique de la réserve naturelle marine de La Réunion, 
suggèrent un autorecrutement majoritaire de l'espèce. Mais beaucoup restait à faire pour mieux 
comprendre l’histoire des larves qui colonisent les récifs de l’île et ainsi, améliorer la gestion de cette 
espèce très exploitée par les pêcheurs traditionnels de l’aire marine protégée (AMP). 
Au sein de ces espaces protégés, le but premier des gestionnaires est de favoriser une cohabitation 
plus harmonieuse entre un environnement naturel respecté et des activités humaines raisonnées. La 
dimension de « développement durable » prend tout son sens avec la prise en compte de la préservation 
et la gestion des espaces naturels en protection, la pratique raisonnée des usages et la dimension sociale 
et traditionnelle de ces usages. Le challenge des gestionnaires des AMP est alors de concilier les intérêts 
particuliers à l’intérêt général de protection et trouver un consensus entre préservation de 
l’environnement et influences anthropiques. Pour cela, la connaissance de l’environnement est un point 
essentiel à améliorer afin de trouver le bon équilibre par des mesures de gestion, fruit d’une 
concertation entre tous les acteurs du milieu (pêcheurs, plagistes, nageurs, promeneurs, plongeurs, 
surfeur, véliplanchiste, kyte-surfeur, etc…) et d’une forte implication des décideurs locaux. 




Des travaux récents menés sur d’autres systèmes récifaux ont souligné le rôle de la variabilité des 
conditions environnementales rencontrées au cours de l’histoire de dispersion de larves sur leur qualité 
(i.e., fitness) lors du recrutement (Shima & Swearer 2010), qualité qui risque de conditionner leur 
survie au stade sub-adulte. De plus, des investigations par assignation génétique parentale ont souligné 
l’existence d’une grande variabilité au niveau de la dispersion larvaire dans l’espace comme dans le 
temps, l'autorecrutement et l'allo-recrutement pouvant contribuer chacun d’eux de façon importante, 
mais avec une grande variabilité spatio-temporelle selon les espèces (Almany et al. 2007; Berumen et al. 
2010; Christie et al. 2010; Berumen et al. 2012; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013). Shima and 
Swearer (2009b; 2015) ont utilisé avec succès l’analyse de la composition chimique des otolithes pour 
montrer l’existence d’apports de larves de poissons récifaux de différentes origines et d’histoire de 
dispersion variée. Ces auteurs ont pour cela non pas utilisé une composition chimique moyenne de la vie 
larvaire, mais examiné l’évolution de cette composition au cours du développement larvaire sur des 
profils continus. Cependant, cette approche a été peu utilisée à ce jour en milieu strictement marin 
(Shima & Swearer 2009a; Shima et al. 2015). 
Le succès de l’application de la microchimie des otolithes est très dépendant de la présence de 
zones de composition chimique contrastée dans le milieu naturel, du rôle du métabolisme et de la 
physiologie du poisson dans les processus d’incorporation des éléments aux otolithes (Patterson et al. 
1999; Patterson et al. 2004c; Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 2005; Ruttenberg et al. 2008; 
Brown & Severin 2009; Miller 2011) . Aussi, nous avons cherché à définir quels étaient les éléments 
répondant le mieux à ces critères et avons utilisé des éléments susceptibles de représenter des 
changements de conditions d’environnement de vie. 
Dans ce travail, nous avons donc choisi d’utiliser la composition chimique des otolithes de 
plusieurs espèces de poissons récifaux en combinant les signatures géochimiques moyennes au cours des 
phases embryonnaire et larvaire et les enregistrements continus du rapport Baryum:Calcium, afin de 
déterminer des tendances générales de structure des populations et l’histoire détaillée de la dispersion 
larvaire. 
Après avoir précisé les méthodes employées et décrit les sites d’études dans le chapitre 1, les 
différents travaux qui ont été menés sont présentés dans les chapitres 2, 3 et 4. Dans chacun de ces 
chapitres, une ou deux questions ont été ciblées comme suit : 
Chapitre 2 : Existe-t-il des hétérogénéités environnementales susceptibles de se traduire par des 
signatures géochimiques significativement différenciées dans les otolithes de l’espèce emblématique de 




mérou E. merra à l’échelle de l’ensemble de la région récifale de l’île de la Réunion ? Qu’apportent-elles 
pour mieux comprendre la structure spatiale de la population de ce mérou ? 
Chapitre 3 : Les sources et trajectoires de dispersion de larves des espèces Acanthurus triostegus et 
Plectroglyphidodon imparipennis sont-elles stables temporellement ? Quels sont les déterminants de la 
variabilité temporelle ? 
Chapitre 4 : Les variations du Ba:Ca proviennent-elles de changements dans la composition 
chimique du milieu ambiant ? Des évènements cycloniques exceptionnels à proximité de l’île de La 
Réunion jouent-ils un rôle important dans la dispersion de sources de larves ? La présence de 
changements dans le rapport Ba:Ca existe-t-elle à l’échelle de la région ouest de l’océan Indien ? 
Enfin, toute la réflexion de cette thèse et les résultats marquants de cette thèse seront synthétisés 
dans le chapitre 5.  
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CHAPITRE I METHODOLOGIE GENERALE 
 
Ce chapitre présente l’ensemble des sites d’étude et des méthodes communs à tous les aspects de 
l’étude. Après avoir présenté les différents sites qui interviennent tout au long de ces travaux, nous 
présenterons les trois espèces de poissons puis le principe des méthodes de mesures appliquées aux 
espèces ainsi que les principes d’analyses associés. Les plans d’échantillonnages ainsi que les techniques 
utilisées seront présentées au fur et à mesure des résultats dans un souci de fluidité de lecture. 
 
I.1 Sites d’étude 
La présente étude se déroule dans l’océan Indien, sur différentes échelles spatiales. 
Principalement centrée sur La Réunion, l’étude implique également d’autres sites dans la région Ouest 
de l’océan Indien de l’Ouest. 
 
I.1.1 Océan Indien 
L’océan Indien est délimité par le continent asiatique au Nord, par l’Océanie à l’Est et par le 
continent africain à l’Ouest. Il communique directement avec l’océan Antarctique au Sud, avec l’océan 
Atlantique par le cap des Aiguilles d’Afrique du Sud et avec l’océan Pacifique par le cap South West de 
Tasmanie et à travers l’Océanie (Figure 1). 






Figure 1: Carte de localisation des sites d’études dans l'océan Indien : La Réunion, Les Maldives, les Iles 
Eparses (Juan De Nova, Europa) et Madagascar (Sainte-Marie). 
Au Nord, la présence du continent asiatique est à l’origine d’un basculement annuel des vents, 
c’est le régime des moussons. Ce régime spécifique est marqué par deux périodes distinctes qui ont pour 
conséquences de balancer les courants dominants d’Est en Ouest puis d’Ouest en Est au niveau de 
l’équateur. De décembre à avril, les vents de terre participent au développement du courant marin 
Nord équatorial (courant d’Est en Ouest vers le continent africain). De juin à octobre, le courant de 
mousson du sud-ouest domine dans la région équatoriale (Figure 2). 





Figure 2: Le système des moussons dans l'océan Indien (Guyomard et al. 2006). 
Dans la partie équatoriale et tropicale du bassin océanique indien, les courants marins de surface 
sont poussés par les alizées qui créent une dynamique globale d’Est en Ouest (Wyrtki 1973). De part et 
d’autre du tropique du Capricorne, ces courants convergent du Nord et du Sud pour créer le courant 
sud équatorial. Ce flux de surface d’Est en Ouest se sépare au Nord du Canal du Mozambique (Tomczak 
& Godfrey 1994): 
1) le courant du Mozambique longe la pointe Nord de Madagascar au niveau du Cap d’Ambre 
pour arriver aux Comores puis remonte vers le long des côtes africaines pour se transformer en courant 
Est africain. Dans le canal du Mozambique, le courant dominant résultant du Nord au Sud se décline par 
plusieurs gires tourbillonnantes. 
2). Le courant Est malgache descend vers le Sud de Madagascar pour rejoindre le courant des 
Aiguilles où il se mêle au courant circumpolaire, entraînant une grande partie de ses eaux vers l’Est 
(Figure 3). 





Figure 3: Représentation des courants de surface dans l’océan Indien en régime de mousson d'été (A) et de 
mousson d'hiver (B). Les différents courants de surfaces sont nommés d'après leur localisation et 
leur orientation: le courant Equatorial Sud (SEC), Les courants Nord-Est et Sud-Est Malgache (NEMC 
and SEMC), Le courant des Côtes Est Africaine (EACC), Le Courant des Somalies (SC), Les Gyres du 
Sud (SG) le Grand Tourbillon (GW), le Courant de Mousson du Sud-Ouest (SMC),le courant de 
Leeuwin (LC), le Contre-Courant Sud Equatorial (SECC), le Courant de Mousson de Nord Est (NMC) 
et le Courant du Sud de Java (SJC). (Schott et al. 2002). 
Ce régime général peut être localement perturbé par les cyclones qui surviennent entre novembre 
et avril. Ces phénomènes peuvent dévier les courants de surface sur une zone dont l’étendue dépend de 
l’intensité du cyclone (Crochelet 2010). La présence de nombreuses îles (Mascareignes, Comores, 
Seychelles, Iles Eparses) affecte également localement la courantologie par « effet d’île » qui selon 
l’intensité de la courantologie générale et le relief de l’île, peut concentrer les organismes marins dans la 
zone abritée du courant par l’île ou, si le courant est fort, peut entraîner l’effet inverse. 
Dans sa partie occidentale, l’océan Indien regroupe de nombreuses îles, depuis les Maldives au 
Nord jusqu’à l’archipel des Mascareignes au Sud. Ces îles, regroupées le plus souvent en archipel, sont 
réparties sur 6 états : Maldives, Comores, Seychelles, Maurice (avec Rodrigues), Madagascar et la 
France avec Mayotte, les îles Eparses et l’île de La Réunion. 
 
I.1.2Île de La Réunion 
L’île de La Réunion se situe dans le secteur Sud-Ouest de l’océan Indien par 55°30’ E et 21° S. 
Elle fait partie de l’archipel des Mascareignes qui regroupe l’île Maurice (170 km à l’Est) et l’île 
Rodrigues (800 km à l’Est) et se trouve à moins de 700 km de la côte Est de Madagascar. Construite à 
partir d’un point chaud du plancher océanique situé à 4 000 m de profondeur, cette île volcanique est 
formée de deux massifs : Le piton des neiges (3069 m, actuellement le plus haut sommet de l’océan 
Indien) apparu il y a 5 millions d’années s’est éteint il y a 12 000 ans alors que le piton de la fournaise 
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(2632 m), apparu à moins de 30 km au Sud-Est du piton des neiges 2 millions d’années plus tard, fait 
partie des volcans les plus actifs au monde. Toujours en évolution, l’île s’étend aujourd’hui sur 2512 
km² pour un diamètre maximal de 70 km (Figure 1). 
 
L’île est caractérisée par un climat tropical humide où la saison sèche de mai à octobre alterne 
avec la saison des pluies de novembre à avril. Sous l’influence des alizés, le relief important et accidenté 
de l’île est à l’origine de nombreux micro-climats et d’une sectorisation importante des précipitations. 
Ainsi, la côte Est de l’île exposée directement aux alizés enregistre une pluviométrie record comme au 
site de Takamaka où 7000 mm d’eau par an peuvent être enregistrés ou sur les pentes du Piton de la 
Fournaise (Barcelo et al. 1997), alors que la côte ouest, plus protégée des houles océaniques, est 
fréquemment soumise à des épisodes de sécheresse (Figure 4). 
 
Figure 4: Carte du cumul des précipitations sur l'année 2012 à l'île de La Réunion (MeteoFrance 2012) 
Ce phénomène va définir en grande partie la répartition des différents biotopes terrestres et 
marins. 
La jeune île volcanique de La Réunion est entièrement formée de basalte issu de deux massifs 
volcaniques (Figure 5). Les reliefs de l’île sont souvent abrupts (cirques et caldeira) issus de 
l’effondrement de l’ancien cratère du piton des neiges mais également de l’érosion intense de sa surface 




par des pluies tropicales parmi les plus importantes au monde (MeteoFrance 2012). Sur la bande 
littorale, 106 km de côte sont des falaises rocheuses et côtes rocheuses plates. Les 110km restant sont 
des zones sédimentaires faites de cordons de galets, de plages de sable noir basaltique de cordons 
littoraux alluvionnaires et pour 25km de linéaire, de plages de sables coralliens (BRGM 2006). 
La présente étude s’est déroulée dans une zone sableuse, la baie de Saint-Paul et sur les 4 unités 
récifales de la côte Ouest. Nous nous intéressons alors à ces deux zones en particulier. 
 
Figure 5: Situation géographique de l’île de La Réunion. Principaux biotopes littoraux sous-marins 










I.1.2.1 Zones récifales 
Les quatre récifs frangeants de l’île de La Réunion sont répartis sur la côte Ouest entre le Cap La 
Houssaye au nord et Grand Bois au Sud avec l’unité récifale de Saint-Gilles – La Saline (14 km de long, 
300 m de large), le récif de Saint-Leu (7 km de long, 250 m de large), le récif d’Etang Salé (1 km de 
long, 250 m de large) et le récif de Saint-Pierre (3 km de long, 200 m de large). Ces jeunes récifs 
frangeants sont développés sur 12 km² et décomposés en trois unités géomorphologies : la pente 
externe, le platier récifal et la dépression d'arrière récif. La pente externe est tournée vers le large. 
Toujours immergée, elle constitue la zone de croissance du récif corallien où les colonies croissent vers 
la lumière du soleil. Au plus près de la surface à près de 0,5 m à marée haute, le platier récifal est la 
partie horizontale du récif, bioconstruite à l'intérieur du récif frangeant. Le platier externe près du front 
récifal est soumis à un hydrodynamisme souvent violent en période de vent cyclonique et de fortes 
houles australes. La dépression d'arrière-récif, faisant suite au platier, correspond à une bande allant 
jusqu’à 300m de largeur principalement bio-détritique, parsemée de formations coralliennes (Figure 6).  
 
Figure 6: Coupe d'un récif corallien frangeant. Les différentes parties constituantes sont indiquées (D'après 
Montaggioni & Faure 1980; Lieske & Myers 2005). 
 
Chacun de ces secteurs du récif corallien va jouer des rôles écologiques différents dans le 
développement des espèces en offrant un habitat et une complexité tels que la biodiversité marine va 
être maximale sur ces écosystèmes marins (Figure 7). 





Figure 7: Vue sous-marine du récif corallien de La Réunion (site de la grande ravine) 
 
I.1.2.2 Zones sableuses 
La zone sableuse de Saint-Paul est une baie enclavée au nord des 4 principales formations 
coralliennes de l’île de La Réunion. Longue de 8km, elle est délimitée au nord par le banc récifal de la 
Pointe des Galets. Les fonds de la baie sont entièrement constitués de sable noir issu de l’érosion du 
basalte volcanique du plancher de l’île (Troadec 1991) offrant un paysage et un habitat pauvre pour les 
organismes (Figure 8). Les travaux de thèse de Troadec (1991) font état de différents courants dans la 
baie de Saint-Paul qui s’établissent en fonction du régime des vents dominants. Les courants de flots et 
de jusant sous l’influence des Alizés de Nord-Est sont associés à des vortex au centre de la baie sous 
l’influence des brises de terre. Cette courantologie peut alors être à l’origine d’un phénomène de 
rétention de larves dans ce secteur. 
 
Figure 8: Paysage sous-marin en baie de Saint-Paul, île de la Réunion. Quelques structures abandonnées 
offrent un habitat aux poissons coralliens. 




I.1.2.3 Espace de gestion 
Depuis 1997, l’association Parc Marin de La Réunion a mis en œuvre pendant 10 ans études et 
réunions de concertation pour travailler dans le sens d’une gestion raisonnée des récifs coralliens de l’île. 
Le périmètre de réglementation des activités a été réalisé et mis en place par la Direction Régionale de 
l’Environnement de La Réunion (DIREN Réunion) en février 2006. Depuis, l’association Parc Marin, 
devenue Groupement d’Intérêt Public Réserve Naturelle Marine de La Réunion (RNMR) en décembre 
2007, est gestionnaire de cette réserve naturelle. Pendant les 15 années prévues de vie du GIP-RNMR, 
les communes ou collectivités des arrondissements de l’Ouest et du Sud peuvent intégrer le GIP, 
rejoignant ainsi les communes de Saint-Paul, Saint-Leu, Trois Bassins, Les Avirons et Etang-Salé qui 
chaque année, fixe leur part de financement du projet avec l’Etat et la Région Réunion. 
Le cadre géographique de la Réserve marine se situe sur la côte Ouest de l’île, depuis le Cap La 
Houssaye au nord jusqu’à la roche aux oiseaux au sud (Figure 9). Elle concerne les littoraux des 
communes de Saint-Paul, Trois-Bassins, Saint-Leu, Les Avirons et Etang-Salé. Côté terre, la réserve 
s’étend jusqu’aux zones recouvertes par les eaux des plus grandes marées. Les limites extérieures en 
mer suivent grossièrement l’isobathe -50 m délimitant une zone d’environ 35 km² sur 40 km de linéaire 
côtier dont environ 20 km de récif corallien. Cette surface maritime est subdivisée en 4 couches de 
réglementations encadrant la pratique des activités maritimes : 
- La zone 1, périmètre général à l’ensemble de la réserve interdit l’accès aux activités qui 
produisent des nuisances majeures : marcher sur le corail, ramasser des coraux et autres organismes 
provenant de la mer,, perturber la faune, abandonner des détritus, provoquer des perturbations 
sonores, feux et tags, circulation de véhicules terrestres motorisés, rejets polluants, pêches 
destructrices, survol aérien à moins de 300 m, perturbations lumineuses, franchissement de la barrière, 
mouillage sur moins de 30 mètres de fond et les concours de pêche. D’autres activités restent 
réglementées. 
- La zone 2A est une zone de protection renforcée où les activités agressives pour le milieu et les 
prélèvements sont interdits : circulation à moteur sur le récif, pêche sous-marine, pêche professionnelle 
ou de loisir et pêche à la ligne excepté la gaulette autorisée sur les côtes rocheuses et plage de sable noir. 
Une dérogation permet la pratique de la pêche traditionnelle à pied pour 800 personnes sur certaines 
portions des trois platiers de la RNMR. La découverte et la connaissance des richesses du récif (plongée 
sous-marine et activités de découverte du récif) sont également réglementées. La pêche professionnelle 
est réglementée et adaptée sur certaines portions de la barrière récifale (Zone 2B). 




- La zone 3 interdit toute activité. C’est une zone sanctuaire de protection intégrale qui constitue 
un point de référence pour la résilience de l’écosystème face à l’absence d’activités. 
 
Figure 9: Zones de réglementation de la Réserve Naturelle Marine de La Réunion (Source DIREN) 
 
  




I.1.3 Madagascar, Maldives et Iles Eparses 
Au terme de notre étude, nous souhaitons positionner nos résultats dans le contexte de celui de 
l’océan Indien. Pour cela, 4 sites sont sélectionnés dans l’océan Indien : Les Iles Eparses Europa et Juan 
De Nova, les Maldives et l’île de Sainte-Marie à Madagascar. 
Les Iles Eparses sont un ensemble de cinq îles coralliennes réparties autour de Madagascar avec, à 
l’ouest dans le canal du Mozambique : Europa, Bassas da India, Juan de Nova, Glorieuses, et à l’Est de 
Madagascar, Tromelin (Figure 1). Regroupées sous la direction des Terres Australes et Antarctiques 
Françaises (TAAF), elles accueillent un petit groupe temporaire de militaires, gendarmes et 
météorologues. Ces terrains militaires isolés de toute activité humaine dans un rayon de 200 km 
constituent dans la zone de l’océan Indien de l’ouest des observatoires du changement climatique. En 
effet, ces îles représentent des sites de référence de milieux non perturbés. C’est dans ce sens que nous 
intéresserons aux îles de Juan de Nova et d’Europa. Ces deux îles possèdent une terre émergée 
ceinturée d’une barrière corallienne. Le lagon, plus vaste à Juan De Nova, abrite une biodiversité et 
biomasse des plus importantes dans l’océan Indien (Chabanet et al. 2015).  
Les Maldives sont un archipel d’îles et atolls coralliens s’étendant du Nord au Sud dans le 
prolongement de la péninsule indienne sur 800km de longueur. La population se concentre sur quelques 
îles et vit principalement du tourisme et de la pêche. Cette activité est réglementée sur l’ensemble des 
fonds coralliens où l’exploitation par technique industrielle est interdite. Cela n’est cependant pas 
suffisant pour constater une diminution du nombre de prises et de leur taille. L’archipel des Maldives 
constitue un point de comparaison d’écosystèmes coralliens au stade atoll avec les Iles Eparses mais 
exploité de façon traditionnelle et soutenue. 
A Madagascar, les ressources halieutiques sont très exploitées. Bordée sur la côte ouest de récifs 
coralliens, la 4ème plus grande île du monde abrite des ressources halieutiques pouvant être localement 
fortement exploitées. En revanche, les apports terrigènes faisant suite aux évènements météorologiques 
(pluies cycloniques) et anthropiques (déforestation, extraction des coraux) sont plus nombreux que sur 
les îles Eparses et aux Maldives. Le site de Sainte-Marie, situé sur la côte Nord Est, représente alors un 
point de comparaison de l’étude pour écosystèmes ne subissant pas une forte pression de pêche mais 
étant affecté par une mauvaise gestion des activités humaines. 
 




I.2 Espèces cibles 
Dans chacun des sites d’étude, nous avons sélectionné trois espèces qui allient au mieux la 
représentativité des communautés de poissons récifaux, la quantité d’individu disponibles et leur 
distribution géographique dans la zone Indopacifique pour une meilleure comparabilité. Ainsi, 3 
représentants des Ostéichtyens (Classe des Actinoptérygiens, Infra-Classe des Téléostéens, Super Ordre 








Famille des Acanthuridés 
Herbivore 
Chirurgien bagnard ; Lonchan
 
Acanthurus triostegus (Figure 10) est une espèce tropicale très répandue sur tout le bassin 
Indopacifique. On le trouve dans les lagons, sur les pentes récifales et parfois aux abords des estuaires 
des rivières où il broute les algues (Randall 1986). D’une taille moyenne de 17 cm, il peut atteindre 
jusqu’à 27 cm (Krupp 1995). Très aplatit latéralement, ses écailles gris clair virant sur le jaune sur son 
dos sont rayés de 6 bandes noires verticales dont 1 sur sa tête traversant ses yeux et 1 sur le pédoncule 
caudale qui cache une écaille érectile coupante (Randall 1956). 
Les larves naissent d’œufs pélagiques et se métamorphosent en juvénile autour de 3,2 cm (Krupp 
1995). Les juvéniles préfèreront vivre en premier temps dans les eaux très peu profondes des lagons et 
même dans les cuvettes de marée. Une fois à maturité, autour de 7,5 cm, les individus s’agrègent pour 
émettre leur gamètes de façon synchronisée dans la colonne d’eau (Domeier & Colin 1997). 
A La Réunion, cette espèce est occasionnellement exploitée par pêche traditionnelle pour une 
consommation personnelle (Fleury et al. 2012) et une revente à un prix moyen (Sumaila et al. 2007). 
Encore peu étudiée à La Réunion, elle fait néanmoins l’objet d’études internationales approfondies de 
par son abondance et sa large répartition à travers le monde. 






Figure 11: Epinephelus merra (Randall 1997) 
Epinephelus merra 
Bloch, 1793 
Famille des Serranidés 
Carnivore 
Mérou gâteau de cire, macabit 
Epinephelus merra (Figure 11) est une espèce tropicale commune présente dans l’Indopacifique. Ce 
petit mérou fréquente les lagons et les pentes externes des récifs coralliens jusqu’à 50 mètres de 
profondeurs. D’une taille moyenne de 19 cm et pouvant atteindre jusqu’à 31 cm (Lieske & Myers 
2005), il est identifiable à sa peau beige parsemée de tâches hexagonales rouge-brun et beiges en 
alternance par bandes verticales qui s’arrondissent et se raréfient sur la face ventrale du corps et peuvent 
parfois se coller. Ces motifs lui permettent de se camoufler pour chasser à l’affut et échapper à ses 
prédateurs (Randall & Heemstra 1993; Taquet & Diringer 2007). 
Espèce ovipare, les œufs fécondés et éclos donnent naissance à des larves pélagiques qui se 
métamorphosent au bout d’une soixantaine de jours en juvénile (Leis 1987; Jagadis et al. 2006). Une fois 
installés sur les récifs coralliens, les individus se développeront pour atteindre leur maturité sexuelle au 
bout de 3 à 5 ans, entre 18 et 20 cm en moyenne (Heemstra & Randall 1993; Bhandari et al. 2003; 
Bhandari et al. 2005; Bhandari et al. 2006). D’abord femelle, cette espèce hermaphrodite protogyne se 
transformera ensuite en mâle. Les individus matures se regroupent pendant les 3-4 premiers jours de 
pleine lune en saison de reproduction (Randall & Heemstra 1991; Heemstra & Randall 1993; Lee et al. 
2002), entre janvier et avril à La Réunion (Bourjea et al. 2012). En dehors de cette saison, les individus 
solitaires et grégaires chassent à l’affut, le plus souvent la nuit. Il se nourrit principalement de crustacés 
et de poissons en proportion variable. Il peut même parfois devenir cannibale en période de raréfaction 
des ressources (Harmelin-Vivien & Bouchon 1976; Quinitio & Toledo 1991). 
Espèce commune et très prisée par les réunionnais, elle représente 43 % des prises des pêcheurs 
traditionnels dans la Réserve Naturelle Marine de La Réunion entre 2008 et 2011 (Fleury et al. 2012) 
pour une consommation familiale et ou une commercialisation à un prix élevé, autour de 20 euros par 
kilo (Sumaila et al. 2007). Son abondance, sa place de prédateur dans la chaîne trophique et son intérêt 
patrimonial en fait une espèce d’intérêt scientifique pour les recherches menées à La Réunion 
(Letourneur et al. 1998; Durville 2002; Pothin et al. 2004; Riou 2009).  






Figure 12: Plectroglyphidodon imparipennis (Randall 
1997)  
Plectroglyphidodon imparipennis 
Vaillant & Sauvage, 1875 
Familles des Pomacentridés 
Omnivore 
Demoiselle aux yeux clairs 
 
Plectroglyphidodon imparipennis (Figure 12) est une petite demoiselle de l’Indopacifique que l’on 
trouve uniquement sur les zones de déferlement des vagues des barrières récifales coralliennes, à 
proximité de petites cavités (Myers 1991). De petite taille, son corps de couleur gris clair terminé par 
un pédoncule caudal jaune peut atteindre jusqu’à 6 cm (Allen 1986). Seuls ses yeux sont rayés d’une 
bande noire verticale. Territoriale et omnivore, elle se nourrit d’algues. 
Cette espèce a été très peu étudiée (Lobel 1997). Les larves naissent d’œufs fixés sur le substrat 
que le mâle a aéré et gardé pendant toute la période d’incubation (Breder & Rosen 1996). Peu de choses 
sont connues sur le développement des jeunes. En saison de reproduction, un couple mâle femelle se 
forme et protège sa progéniture jusqu’à éclosion.  




I.3 Paramètres biologiques 
Cette étude a été rendue possible grâce à la collecte de matériel biologique par plusieurs équipes 
durant différents programmes de recherche. Les paramètres biologiques ont été étudiés à travers la 
biométrie des poissons et l'analyse de leurs otolithes. 
 
I.3.1 Biométrie 
Afin de caractériser les poissons capturés, différents paramètres biométriques ont été relevés dans 
le but de caractériser la condition physique des individus à chaque étape de prélèvement. La masse de 
chaque poisson a ainsi été mesurée au milligramme près au moyen d’une balance de précision. La 
longueur standard (du museau à la fourche de la nageoire caudale), la longueur totale (du museau au 
bout de la nageoire caudale), et la hauteur maximale du corps ont été mesurées au millimètre près avec 
un pied à coulisse. Ces paramètres donnent ainsi un indice de l’embonpoint d’un individu et permet de 






Les otolithes (du grec oto : oreille et lithos : la pierre) sont des concrétions calcifiées situées dans 
les oreilles internes gauche et droite des poissons Téléostéens (Lecomte-Finiger 1999). Ils interviennent 
à la fois dans le système auditif mais surtout au sein du système vestibulaire qui renseigne le poisson sur 
sa situation spatiale et ses mouvements afin de maintenir son équilibre et sa position (Panfili et al. 2002a; 
Popper et al. 2005). Chaque oreille interne est un ensemble complexe de canaux reliant 3 
compartiments remplis d’un liquide visqueux, l’endolymphe. Ces 3 cavités, le sacculus (saccule), 
l’utriculus (utricule) et la lagena, sont constituées d’une macula sensorielle couverte par une membrane 
qui innerve l’otolithe. Elles contiennent chacune un otolithe, respectivement la sagitta, la lapilus et 
l’astericus (Wright et al. 2002). (Figure 13). 






Figure 13: Schéma de la position des otolithes à l’intérieur de la capsule céphalique des téléostéens (A) et 
dans l’oreille interne (Modifié d'après Secor et al. 1992). 
La sagitta est, dans la plupart des cas, le plus gros des 3 otolithes et apparaît en premier dans le 
développement des larves. C’est pourquoi, elle est très généralement utilisée dans la grande majorité 
des analyses otolithométriques (Panfili et al. 2002b). Dans la suite du document, pour plus de 
commodité, les sagittae seront couramment désignées par le terme générique « otolithes ». 
Les otolithes ont une grande diversité de forme d’une espèce à l’autre (Popper et al. 2005), ce qui 
leur confère une première propriété à identifier les espèces dans les contenus stomacaux de prédateurs 
par exemple. Les paires d’otolithes sont souvent symétriques. Généralement compressées le long de 
l’axe dorso-ventral, la face concave est dite distale car orientée vers l’extérieur du poisson. Sa face 
interne proximale, convexe, est creusée par une gouttière appelée sulcus acusticus (sillon acoustique) 
servant de point d’insertion des nerfs reliés à la macula (Dunkelberger et al. 1980; Fay 1980; Platt & 
Popper 1981). De par cette forme particulière, les otolithes présentent trois plans d’orientation : 
sagittal, frontal et transversal. (Figure 14). 
 
Figure 14: Schéma des coupes de l’otolithe provenant de la gauche de l’encéphale (D'après Pannella 1980). 
L’otolithe se forme à partir d’un ou plusieurs primordium exocyté(s) lors de l’ontogénèse par les 
cellules épithéliales de l’oreille interne (Wright et al. 2002). Ils constituent la zone centrale de l’otolithe 




à partir de laquelle va se construire l’ensemble de la pièce calcifiée par accumulation sur toute sa surface 
d’une couche protéique et minérale. Jour après jour, l’otolithe croît ainsi à la manière d’un bulbe 
d’oignon où chaque couche peut avoir une épaisseur et une régularité variables (Radtke & Dean 1982; 
Campana & Neilson 1985; Campana et al. 1987; Tresher et al. 1989; Lecomte-Finiger 1999). La vitesse 
de cristallisation à un instant t est conditionnée par la capacité de croissance globale de l’individu à ce 
jour, de l’environnement, de la nourriture disponible, son assimilation et de la physiologie de l’animal. 
Ainsi, on peut observer des structures d’accroissement qui diffèrent selon un rythme journalier, 
saisonnier ou annuel (Wright et al. 2002). Ceci se traduit par l’alternance de bandes opaques, résultat 
d’une cristallisation lente en période de repos, et de bandes translucides pour les périodes d’activité. Ces 
marques journalières peuvent être alors dénombrées sous lumière transmise afin d’estimer le nombre de 
jours qu’a vécu l’animal depuis sa naissance jusqu’à sa mort. A partir de plusieurs années de vie, un 
phénomène de tassement de la structure minérale peut rendre plus difficile la lecture des stries 
journalières. L’alternance saisonnière de la disponibilité en nourriture et du métabolisme général de 
l’animal devient alors le facteur principal traduit en marque de croissance annuelle : les zones sombres 
correspondent aux périodes de raréfaction de la nourriture et d’un métabolisme lent, alors que les zones 
plus claires correspondent aux saisons où le métabolisme reprend grâce à une nourriture plus abondante 
(Figure 15). Enfin, l’éclosion et la résorption du sac vitellin laissent chacune une marque sombre 
supplémentaire sur l’otolithe(Meekan et al. 1998) qui permet de les situer le long de l’otolithe. 
 
Figure 15: Photographie d'une section d'otolithe de Plectroglyphidodon imparipennis où apparaissent les
marques journalières de croissance (Flèches). 
L’otolithe est constitué à 99% de cristaux de carbonate de calcium CaCO3 essentiellement sous 
forme de cristaux d’aragonite déposés sur une matrice organique protéique proche de la kératine, 
l’otoline (Degens et al. 1969; Campana & Neilson 1985; Gauldie 1990b; Lecomte-Finiger 1992; Gauldie 
1993b, a). Ces cristaux peuvent parfois être synthétisés sous forme de calcite (Morales-Nin 1985) ou de 
vatérite (Gauldie 1990a, b), mais les processus amenant à la construction de cette matrice ne sont pas 




encore totalement connus (Kalish 1993; Payan et al. 2004). Le cristal d’aragonite est métaboliquement 
inerte (Simkiss 1974; Mugiya 1984) et non sujet à la résorption (Campana 1983; Campana & Neilson 
1985), sauf en cas de stress extrême (Mugiya & Tanaka 1989). Ainsi, l’otolithe nous est apparu comme 
la pièce calcifiée des ostéichtyens la plus adaptée aux objectifs sclérochronologiques que nous nous étions 
fixés dans cette étude, contrairement aux écailles qui peuvent être apparues à des moments non 
identifiés méthodologiquement au cours de la vie du poisson. 
De Pontual (in Panfili et al. 2002b) fait état de 46 éléments identifiables au sein de l’otolithes. En 
fonction de leur concentration, les éléments sont majeurs (>100 µg.g-1, Ca, C O), mineurs (<100 
µg.g-1, Na, Sr, K, S, Cl, Fe et P) ou traces (<10 µg.g-1, Ag, Al, As, B, Ba, Be, Bi, Br, Co, Cd, Cr, Cs, 
Cu, Fe, Hg, La, Li, Mg, Mn, Mo, N, Ni, Pb, Ra, Rb, Se, Si, Sn, Th, Ti, Tl, U, V, Y , Zn, Zr). 
L’élément principal, le calcium, est présent à 38,02 ±0,50 % du poids de l’otolithe chez les espèces 
marines et 40,72 ±1,82 % du poids des otolithes chez les espèces d’eau douce (Campana 1999; Panfili 
et al. 2002b). La plupart des éléments inorganiques contenus dans les otolithes sont intégrés à l’otolithe, 
soit par combinaison avec les cristaux d’aragonite, soit grâce à la précipitation directe du carbonate de 
calcium et des éléments traces présents dans l’endolymphe (Hanson & Zdanowicz 1997). Ils proviennent 
de l’eau environnante, à raison de 80 à 90% dans le cas du Ca, Sr et Ba pour les poissons d’eau douce 
(Farrell & Campana 1996) et marins (Walther & Thorrold 2006). La nourriture peut également 
influencer la composition chimique des otolithes (Limburg 1995; Ranaldi & Gagnon 2008; Marohn et al. 
2009; Woodcock et al. 2012) ainsi que la température de l’eau, la salinité, le taux de croissance (Sadovy 
& Severin 1992; Thorrold et al. 1998a) et l’ontogénie (Kalish 1991). 
Avant d’atteindre l’otolithe, les éléments chimiques doivent franchir plusieurs barrières 
biologiques (Figure 16). Les éléments contenus dans l’eau vont devoir franchir les branchies, et ceux 
contenus dans la nourriture vont franchir le système digestif, lieux de l’osmorégulation. Une fois dans le 
plasma sanguin, les éléments vont devoir franchir la barrière sang/endolymphe pour entrer dans l’oreille 
interne, puis le phénomène de cristallisation entre l’endolymphe et l’otolithe. A chaque barrière, les 
éléments peuvent subir des régulations qui leurs sont propres, et ceci différemment chez chaque espèce. 
D’après Campana (1999), il y a une perte globale de concentration élémentaire entre le milieu ambiant 
et l’otolithe. 






Figure 16: Schéma du taux d’incorporation de quelques éléments de l’environnement à l’otolithe à travers 
les 3 barrières physiologiques (Campana 1999). 
Le ratio entre la concentration d’un élément dans l’environnement et celui mesuré dans l’otolithe 
forme le facteur d’enrichissement ou coefficient de distribution des éléments (DMe). C’est un 
indicateur du niveau de régulation physiologique des éléments. Na, K et Cl ont de faibles coefficients de 
distribution (<0,05 alors que le Sr présente un coefficient de distribution d’environ 0,14. Pour un grand 
nombre d’éléments, le coefficient est inférieur à 0,25 ou proche de 1. Des études réalisées sur l’affinité 
du Sr, Zn, Pb, Mn, Ba et Fe pour les otolithes suggèrent que leur abondance relative dans 
l’environnement pourrait être reflétée dans l’otolithe (Campana & Thorrold 2001). Ainsi, de par leur 
capacité à ne pas se résorber et malgré les filtres physiologiques, les otolithes ont été qualifiés 
d’enregistreurs permanents de l’exposition des poissons à l’environnement (Campana et al. 1997) tels 
une « boite noire » (Lecomte-Finiger 1999). 
 
I.3.2.2 Otolithométrie 
Pour estimer l’âge des individus, les otolithes de chaque individu ont été extraits des capsules 
otiques à l’aide de pinces fines préalablement nettoyées à l’eau milliQ. Ils ont été nettoyés à l’eau 
distillée puis séchés. Chaque paire d’otolithe a été placée dans un tube labélisé et fermé puis placé à 
l’obscurité (Vigliola 1997) (Figure 17). 




Figure 17 : Photographies de l’extraction de la paire de sagittae d’un Acanthurus triostegus. A : séparation du 
corps et de la tête. B : Dissection de la tête pour accéder aux otolithes. C : localisation des otolithes 
dans leur capsule otique. D : Otolithes extraits dans un bain d’eau distillée pour nettoyage. E : 
Otolithe extraits, nettoyés et séchés. F : Stockage de la paire d’otolithe. 
L’otolithe a ensuite été transformé afin d’obtenir une section mince dans son axe transversal 
(Figure 15). Pour cela, chaque otolithe a été enrobé sur lame dans du Crystal Bond©, une résine 
thermolabile, permettant ainsi une manipulation de l’otolithe. Poncé d’abord sur sa face antérieure 
jusqu’aux abords de la zone centrale, il est ensuite positionné pour poncer sa face postérieure. Ces 
ponçages se font de façon manuelle sur des disques abrasifs Escil© de granulosité de plus en plus fine (de 
400 à 1200 grains par cm²) puis avec une finition sur des disques de 5, 2, 1 et 0,2 μm de granulosité. Un 
contrôle visuel est réalisé fréquemment sous loupe binoculaire et microscope pour approcher au plus 
près la section contenant le primordium. Chaque section transversale d’otolithe est ensuite 
photographiée sous microscope à travers le logiciel TNPC©. Les marques de croissances journalières de 




chaque individu pioché au hasard sont ensuite comptabilisées à l’aide du logiciel ImageJ et inscrites sur 
l’image afin de pouvoir revenir sur les données comptabilisées. 
 
I.3.2.3 Analyse de la composition chimique 
Différentes techniques d’analyse 
Il existe différentes techniques d’analyses de la composition chimique des otolithes qui visent 
différents éléments chimiques avec plus ou moins de sensibilité. Elles permettent ainsi de répondre à des 
questions différentes (D'après De Pontual 2001 Panfili et al. 2002b) : la validation des estimations d’âge, 
l’identification des stocks (stocks adultes ou identification de nourricerie), les couloirs de migrations 
(par la température ou la salinité) et les évènements ontogéniques et métaboliques (reproduction, 
métamorphose, activité métabolique). Notre question principale concerne la discrimination des stocks 
de poissons récifaux via des traceurs environnementaux, elle nous pousse donc à faire appel aux 
techniques associées à l’identification des stocks à partir des éléments mineurs et traces contenus dans 
l’otolithe. Cette approche nous laisse ainsi la liberté d’explorer la signature multi-élémentaire chez des 
espèces dont la composition des otolithes n’a pas encore été mesurée tout en se concentrant sur les 
éléments les plus connus à ce jour. Ainsi nous excluons les analyses des rapports isotopiques mono-
élémentaires comme celle du 87Sr/85Sr. Enfin, afin de mieux cerner le début de la vie des poissons 
(origine du recrutement), le site de capture de l’individu (discrimination des populations) ainsi que tous 
les évènements pouvant survenir entre la naissance et la mort de l’individu, nous conserverons la 
dimension temporelle de nos analyses avec une haute sensibilité. Pour cela, trois techniques peuvent être 
utilisées : la méthode PIXE (Particle Induced X-ray Emission), la méthode SIMS (Spectrométrie de 
Masse d’Ions Secondaires) et la méthode LA-ICP-MS (Laser Ablation - Inductive Coupled Plasma Mass 
Spectrometer). 
• La méthode PIXE permet d’analyser la composition de la surface d’un échantillon sans le 
détruire. Elle mesure le rayonnement X transmis par l’excitation des couches électroniques 
des éléments chimiques (Bellot-Gurlet 1998; Huszank et al. 2009). Cette méthode est très 
coûteuse de par le matériel nécessaire à sa mise en place (accélérateur de particules, 
détecteur/doseur de rayon X, chaine électronique reconstituant les spectres de rayons X). 
• La méthode SIMS a pour principe général de mesurer la concentration des isotopes à partir 
de la surface d’un échantillon mis sous tension. Les éléments sont décrochés de l’échantillon 
par un bombardement ionique primaire, puis analysés dans un spectromètre de masse. Cette 




technique permet de mesurer les concentrations en élément sur un gradient vertical dans 
l’échantillon pour un coût raisonnable (Seyama 2003). 
• La méthode LA-ICP-MS a pour principe de mesurer la concentration des isotopes de la 
surface d’un objet en en prélevant une fine portion par la puissance d’un rayon laser. La 
matière ablatée est acheminée au sein d’un spectromètre de masse où elle est analysée en 
temps réel lors de son passage dans une torche de plasma. De plus, l’échantillon peut être 
mis en mouvement permettant de parcourir la surface de l’échantillon lors de l’analyse selon 
la trajectoire souhaitée (Pickhardt et al. 2005; Pecheyran 2009). 
Pour notre étude, nous cherchons à connaître les variations temporelles de la composition 
chimique de l’otolithe avec précision, l’état de dégradation de nos échantillons après analyse n’est donc 
pas un critère déterminant. Parmi les différentes techniques analytiques existantes, la méthode LA-ICP-
MS et sa capacité à analyser en temps réel la surface d’un échantillon en déplacement devrait permettre 
de répondre à nos besoins.  
L’analyse de la composition chimique d’un solide par ablation laser est une technique en constante 
évolution qui suit des différents appareils utilisés : une chambre d’ablation laser et un spectromètre de 
masse (Figure 18). 
L’analyse se déroule en 4 étapes : 
• un ou plusieurs échantillons sont placés dans la chambre hermétique d’ablation, 
• le laser est focalisé sur la surface de l’échantillon manuellement, 
• le tir de laser met en suspension une partie de l’échantillon qui est aussitôt véhiculé par le 
souffle de gaz qui traverse la chambre d’ablation, 
• les particules sont transportées dans un plasma pour être atomisées et analysées dans le 
spectromètre de masse. 
 





Figure 18 : Représentation schématique du dispositif LA-ICPMS utilisé pour l'ablation (en orange) et la 
mesure (en bleue) de la composition chimique des otolithes au LCABIE de l'Université de Pau et des 
Pays de l’Adour (Modifié d'après Pecheyran). 
Cette technique permet l’analyse directe de microéchantillons solides sans mise en solution 
préalable, ce qui limite les possibilités de contaminations. A chaque étape, plusieurs points ont fait 
l’objet de choix méthodologiques. 
L’échantillon est placé dans une chambre hermétique d’ablation à travers laquelle circule un gaz, 
l’Hélium, qui sera le vecteur des microparticules soulevées par l’ablation laser. La géométrie de cette 
chambre est un paramètre à prendre en compte pour optimiser le transport de la matière et la sensibilité 
des analyses. Les cellules de petites tailles (<10cm3) présentent un meilleur rapport de la mesure par 
rapport au bruit de fond et une meilleure sensibilité (Garcia et al. 2007). La cellule utilisée au 
laboratoire LCABIE fait 3,7cm3 (Figure 19). 






Figure 19 : Cellule d'ablation de 3,7 cm3 utilisée au LCABIE (D'après Martin 2013). 
Cette cellule de petite taille permet une purge rapide du volume (de 1 à 2s pour 99,9% de 
rinçage) mais la taille des échantillons doit être adaptée en fonction des besoins (moins de 10,5 mm pour 
notre étude) (Martin 2013). 
Le laser à impulsion brève (laser femtoseconde) délivre son énergie en 10-15 s, 1 million de fois 
plus rapidement que celle des lasers nanosecondes. Cette technologie a un impact direct sur la qualité de 
l’ablation de la matière. Avec un tir laser de l’ordre de la nanoseconde, l’énergie des photons peut se 
dissiper sous forme de chaleur à travers l’échantillon. Le matériau se fissure et subit localement des 
phénomènes de fusion, voire d’ionisation, qui peuvent se propager au-delà de la zone ciblée. Ces 
changements d’état dégradent la qualité de l’impulsion et son effet sur la matière. Ces phénomènes sont 
absents des conséquences d’un tir laser femtoseconde. La courte durée d’impulsion est suffisante pour 
créer un aérosol mais trop faible pour engendrer un réchauffement. L’ablation, dite froide, conserve 
alors toute son efficacité (Le Harzic et al. 2002) (Figure 20). 






Figure 20 : Schéma de l'effet de l'interaction laser/matière avec a) un laser nanoseconde et b) un laser 
femtoseconde (Bado et al. 2006). 
Le laser femtoseconde (Aflamet, Novalase, France) utilisé dans notre étude présente une source 
lumineuse dans les infra-rouge proches (1030 nm) et peut fonctionner à haute cadence de tir 
(<10 000Hz). Cependant, le faisceau laser n’excède pas les 15µm de diamètre ce qui ne permet pas 
d’ablater une quantité suffisante de matériau pour atteindre la sensibilité requise à la mesure d’éléments 
traces. Pour pallier à ce défaut, un scanner galvanométrique permet de déplacer le faisceau laser 
extrêmement rapidement (<280 mm/s) dans le plan horizontal de l’échantillon avec une très grande 
précision de repositionnement (22µrad). Ainsi, en combinant la grande vitesse de déplacement du 
faisceau et la haute cadence de tir, ce module permet d’ablater quasi instantanément à l’échelle de temps 
de la mesure ICP-MS des surfaces beaucoup plus grandes, de quelques µm² à quelques mm². De plus, la 
puissance et la taille du faisceau sont paramétrables. 
Le grand atout de la station Alfamet du LCABIE réside dans la cellule d’ablation montée sur une 
platine mobile selon deux axes (X et Y). Le déplacement du faisceau laser peut être ainsi combiné à celui 
de l’échantillon permettant d’accéder à une multitude de stratégie d’ablation en fonction de la 
problématique posée (Tableau 1). 




Tableau 1 : Exemples de stratégies d'ablations laser réalisables avec le système Alfamet (Claverie et al. 
2009). Les flèches indiquent le mouvement du faisceau laser et/ou de l’échantillon. 
 
Stratégie Type d’ablation Schéma représentatif Description 
Micro-
Analyse 
Single pulse  Ablation en un point fixe par cratère. 
Scan 1D  
Ablation sur une ligne par déplacement 






Ablation flash de cratère de large 
diamètre par réalisation de trajectoires 
circulaires avec chevauchement des 




Ablation nécessitant la coordination du 
mouvement du faisceau laser et du 
déplacement de l’échantillon. Elle 








Par la maîtrise de la mise en marche du 
faisceau laser au cours d’une trajectoire 
complexe, il est possible de créer un 
mélange d’aérosol homogène de deux 
échantillons. 
Marquage  Marquage et analyse simultanés. 
 
 
Une fois ablatée, l’aérosol de matière est véhiculé jusqu’à l’ICP par un gaz vecteur qui circule 
dans la chambre d’ablation. Il s’agit d’Hélium (He) qui a remplacé l’Argon (Ar) grâce à sa capacité à 
mieux transporter les particules (1,5 fois plus ionisant, 10 fois moins dense et une conductivité 
thermique 10 fois plus grande), et donc à améliorer le signal mesuré par l’ICP-MS d’un facteur 2 à 4 
(Eggins et al. 1998; Koch et al. 2008). 
L’ICP-MS permet de déterminer la composition en éléments traces d’échantillons solides ou 
liquides. Pour cela, l’aérosol d’échantillon véhiculé depuis la chambre d’ablation pénètre dans une 
torche à plasma d’hélium où il est atomisé sous l’effet de la très haute température (5 000 à 10 000°K). 
Les ions sont transférés vers le spectromètre de masse. Le principe de mesure du spectromètre est basé 
sur la séparation des éléments en fonction de leur charge et de leur masse atomique. Les ions ayant le 
rapport charge/masse sélectionné pour analyse sont transmis au détecteur où le nombre d’impulsions 
par seconde se traduit en concentration par l’interface informatique. 
La précision de la mesure dépend en grande partie du phénomène de « fractionnement 
élémentaire ». Il désigne la modification des rapports élémentaires durant l’ablation laser qui peut 
survenir de deux façons : 




• Par évaporation préférentielle des éléments volatils dans le gaz vecteur : certains éléments 
sont plus volatils que d’autres. Ainsi, au cours de l’ablation, leur propulsion dans l’aérosol 
peut être favorisée au détriment d’autres éléments plus lourds. Ceci se traduit par un 
enrichissement progressif de l’élément volatil par rapport à l’élément réfractaire au cours de 
l’ablation. 
• Par la taille des particules formées au cours de l’ablation varie au cours de l’ablation : les plus 
grosses, jusqu’à 2µm de diamètre sont éjectées en début d’ablation puis s’affinent sur la fin 
de l’ablation. Ces grosses particules sont plus difficilement atomisées dans le plasma et leur 
détection ne peut se faire correctement. 
Pour diminuer ces deux effets, nous avons vu que l’utilisation d’un laser femtoseconde améliore 
la qualité de la matière vaporisée. Une autre solution consiste à calibrer les mesures à l’aide d’un 
standard introduit tout au long de l’analyse, ainsi que d’utiliser des matériaux de référence dont la 
composition, parfaitement connue, est similaire à l’échantillon étudié. Bien que ces étalons ne 
suppriment pas l’effet de fractionnement, ce dernier se produira de la même façon sur le matériau de 
référence comme sur l’échantillon permettant alors de le compenser dans les mesures. Dans le domaine 
des biominéraux, quelques matériaux de référence sont accessibles sur le marché. Ils sont créés de toute 
pièce en incorporant une concentration connue d’élément d’intérêt au sein d’une matrice similaire à 
celle des échantillons analysés. L’ablation de plusieurs étalons de différentes concentrations permettent 
de réaliser une courbe d’étalonnage externe applicable à l’échantillon inconnu (Barats et al. 2007; 
Tabouret et al. 2010). 
 
Le  LA-ICP-MS 
Avec un coût raisonnable et une adéquation aux objectifs de l’étude, nous avons opté pour la 
méthode LA-ICP-MS qui sera effectuée au LCABIE de l’Université de Pau et du Pays de l’Adour. Les 
contraintes techniques de l’analyse microchimique nécessitent une préparation adaptée des échantillons. 
Pour chaque individu, la sagitta de gauche a été utilisée pour le dénombrement des marques de 
croissances et celle de droite pour les analyses chimiques. Bien que les travaux de Loher et al (2008) 
n’ont montré qu’il n’existait pas de différences significatives dans la composition chimique des sagittae 
droite et gauche malgré une différence de symétrie et de taille entre les deux otolithes, nous avons 
préféré utiliser toujours le même côté pour chacune des analyses.  
Après extraction, rinçage et séchage, les otolithes droits ont été inclus individuellement dans une 
résine de type Araldite qui n’interfère pas avec l’analyse des éléments de l’otolithe. L’inclusion de 




l’otolithe s’est faite en plaçant la face distale vers le fond du moule afin de présenter l’otolithe sur un 
plan sagittal, le plus long, qui permet d’avoir la meilleure résolution temporelle. Sec en 24h, le socle a 
été réduit de hauteur par une scie de précision Alfamet©. La section sagittale de l’otolithe est ensuite 
obtenue par ponçage manuel sur des disques abrasif Escil© de granulosité de plus en plus fine (de 400 à 
1200 grains par cm²), puis avec un polissage sur des disques de 5, 2, 1 et 0,2 μm de granulosité (Figure 




Figure 21 : Protocole de préparation des otolithes pour leur analyse microchimique (D'après 
Tabouret 2009)  
 
La stratégie analytique à définir de l’ablation laser doit prendre en compte 3 
paramètres intrinsèques à notre problématique : 1) la concentration d’un ensemble d’éléments présents 
à l’état de traces doit être mesuré, 2) la dimension temporelle de l’otolithe doit être conservée et 3) la 
définition temporelle de la mesure doit être de plusieurs jours tout au plus. Pour ces raisons, nous avons 
choisi d’effectuer des analyses de type Scan 2D qui nous permet de réaliser une ablation continue le long 
de l’axe de l’otolithe (conservation de la dimension temporelle de l’otolithe). La largeur du scan est 
définie pour obtenir un compromis entre la force du signal des éléments traces (quantité de matière 




importante) et la résolution temporelle de l’otolithe (largeur du scan faible). Ainsi, nous avons défini les 
paramètres d’analyse (Tableau 2). 
 




Instrumentation Femtolaser (Alfamet – Novalase, France) 
Longueur d’onde 1030 nm 
Fréquence de tir 1000 Hz 
Durée de l’impulsion 360 fs 
Energie 26 mW 
Stratégie d’analyse Linear raster scan 
Vitesse de la platine 5 µm.s-1 
Vitesse du scan 1000 µm.s-1 
Largeur du scan 80 µm 
  
ICP-MS 
Instrumentation Perkin Elmer DRCII 
Torch 2 inlets – Internal injector diameter 1.5 mm 
Plasma Humide avec solution de Thallium (10tpm) 
Nebuliseur Pneumatic concentric nebulizer 1mL.min-1 
Spray chamber Cooled impact bead (2°C) 
Coolant gas flow (Ar) 15 L/min 
Auxiliary gas flow (Ar) 1,2 L/min 
Nebulizer gas flow (Ar) 0.74 L/min 
Carrier gas flow (He) 0,58 L/min 
Dwell time (ms) 20 ms per mass 
Internal standard (m/z) 43Ca 
Isotopes monitored Mn55,Sr86,Ba138,Mg24,Mg25,Rb85,Li7,Cu63,Cu65,Zn66,Zn68,Na23,Pb208 
 
La méthode scan 2D nécessite de paramétrer manuellement les coordonnées du début du transect 
et celle de la fin. Pour cela, le point de départ et le point d’arrivée sont définis sur la surface de 
l’otolithe par leur longitude, latitude et altitude. Afin de nettoyer une dernière fois la surface de 
l’échantillon avant l’ablation, une pré-ablation est réalisée le long du transect qui consiste en une faible 
et rapide ablation de la surface du scan défini. Avant le tir laser, le bruit de fond est enregistré pendant 
10 à 20 secondes par l’ICPMS afin de corriger les mesures de chaque individu. Enfin, l’ablation contient 
systématiquement l’analyse d’une partie de la résine afin de s’assurer qu’elle n’interfère pas avec les 
éléments mesurés. 




Quatre standards certifiés sont analysés pour calculer les concentrations élémentaires absolues. Il 
s’agit du CRM d’otolithe (Certified Reference material NIES n°22, National Institue for Environmental 
Studies, Japon) dont les teneurs en Ba, Ca, Mg et Sr sont certifiées au sein d’une matrice de carbonate 
de calcium et 3 verres provenant du National Institute of Standards and Technologies (USA) : le NIST 
610, le NIST 612 et le NIST 614 pour lesquels les concentrations en Mn, Sr, Ba, Mg et Rb sont 
certifiées. Néanmoins, ces verres ne sont pas faits d’une matrice de carbonate de calcium. Ces mesures 
sont réalisées toutes les 3 heures pour corriger d’éventuelles variations dues à l’utilisation routinière de 
l’appareillage, tout comme l’analyse constante d’une solution de Thallium, constamment nébulisée dans 
le flot de particules. Pour tous les autres éléments mesurés dans les otolithes pour lesquels il n’existe pas 
de référence certifiée, leur concentration ne peut être exprimée qu’en ratio par rapport à l’élément de 
référence dans l’otolithe, le Calcium. 
 
I.3.3 Analyse de l’environnement 
Des échantillons d’eau de mer ont été collectés avec du matériel préalablement nettoyé dans un 
bain d’acide nitrique à 10% pendant 60 minutes aux ultrasons, puis abondamment rincés avec de l’eau 
milliQ. L’eau échantillonnée est prélevée dans un récipient rincé abondamment 3 fois avec de l’eau de 
mer. A l’aide d’une seringue en polypropylène préalablement rincée 3 fois avec l’eau de mer, 20 mL 
d’échantillon sont filtrés à travers un support de filtration jetable équipé de filtre PVDF Whatman de 
porosité 0,45µm et préalablement nettoyés dans un bain d’acide nitrique à 2% pendant 5 minutes aux 
ultrasons, puis abondamment rincé avec de l’eau milliQ. Le tube de stockage est rincé avec ce premier 
filtrat. L’échantillon est ensuite acidifié avec 100 µl d’acide nitrique ultrex pur pour 50 mL d’échantillon 
d’eau de mer filtrée, puis stockés entre 1 et 7°C à l’abri de la lumière. 
Les échantillons d’eau de mer ont été analysés par spectrométrie de masse à plasma induit (ICP-
MS) pour les éléments Mn, Sr, Ba, Li, Rb, Zn et Cu, et par spectrométrie d’émission atomique à plasma 
induit (ICP-AES) pour Ca et Mg. Les échantillons ont subi une photolyse UV à 254 nm pendant 12 h 
avant de passer en extraction sur colonne SPE de type Chelex. Pour chaque échantillon, la colonne est 
nettoyée avec 5mL d’HNO3 2M, puis rincée avec 5mL d’eau milliQ. Ces étapes sont répétées deux 
fois. La colonne SPE, conditionnée avec un tampon d’acétate d’ammonium 2M à pH = 5,4, subit le 
passage de 25mL de l’échantillon tamponné à un pH=5,4. Les sels sont ensuite élués avec 5mL d’eau 
MilliQ, puis avec 5mL de tampon 2M avant d’éluer les métaux avec 2,5 à 5mL d’HNO3 2M. La même 
colonne est ainsi utilisée pour plusieurs échantillons d’eau de mer. La quantification se fait par analyse 




ICPMS-DRC par étalonnage externe avec le Rhodium (Rh) comme étalon interne (0,1 à 10 ppb dans 
une solution de HNO3 2M). 
 
I.3.4  Analyse des données 
Pour analyser les profils élémentaires des otolithes, des analyses de fonctions discriminantes 
(DFA) avec validations croisées ont été utilisées sur les concentrations chimiques mesurées dans les 
otolithes afin de grouper les individus indépendamment de leur site d’origine. Pour cela, les 5 
principaux composants d’une analyse en composante principale (ACP) ont été utilisés dans une analyse 
hiérarchique (HCA). La position des individus à l’issue de ces tests a permis de les grouper en cluster en 
fonction de leur distance les uns par rapport aux autres. Le nombre optimal de cluster est alors 
automatiquement indiqué par le test. Les variables qui décrivent le mieux les groupes formés sont alors 
indiqués par test statistique (chi carré) (Meunier et al. 2006). 
Les différences de moyennes des concentrations élémentaires entre les groupes d’individus ont 
été mesurées par les tests paramétriques (ANOVA) et non-paramétriques (Krukal-Wallis, Wilcoxon) 
après que l’homogénéité des variances et la normalité des données aient été testées respectivement par 
le test de Bartlett (Bartlett 1937) et le Test de Shapiro, (Royston 1982b, a, 1995). Les analyses 
statistiques ont été réalisées sous le logiciel R (R Development Core Team 2009). 
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CHAPITRE II VARIATIONS DE LA COMPOSITION CHIMIQUE 
DES OTOLITHES A LA REUNION 
 
II.1 Utilité de la chimie des otolithes pour déterminer les histoires de vie 
d’Epinephelus merra à La Réunion 
Les travaux de K. Pothin (2005) mettent en évidence le potentiel des otolithes à identifier des 
signatures chimiques sur les Epinephelus merra. La comparaison de la composition chimique in toto du 
nucléus et du bord de l’otolithe ont montrés des résultats homogènes. Ce travail concluait alors à un 
autorecrutement majoritaire. 
Depuis, l’analyse microchimique par ablation laser s’est développée (Campana 2005a). A l’aide de 
cette technique permettant d’analyser la dimension spatiale d’un échantillon, la comparaison de la 
composition chimique des otolithes d’Epinephelus merra permet de mettre en relief des différences de 
concentrations entre des individus issus des récifs coralliens de La Réunion au fur et à mesure de leur vie 
(Riou 2009, 2010) là où des mesures in toto les rassemblaient tous sous une même signature chimique. 
Chaque phase de vie d’un individu porte alors une signature propre mais variable d’un groupe d’individu 
à un autre. Que peut alors apporter l’analyse fine des échantillons par LA-ICP-MS en fonction de ces 
phases de vie ? Comment cette approche individuelle de la vie de l’individu permet-elle de caractériser 
les échantillons ? Nous choisissons alors d’adopter une approche individuelle spatiale pour caractériser le 
profil élémentaire de chaque individu en fonction des phases de vie à l’aide des éléments traces majeurs 
piégés dans les otolithes.  
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Due to the relative geographical isolation of Reunion Island the grouper Epinephelus merra is 
assumed to be self-recruited but almost nothing is known about its larval history. We used elemental 
composition of the otoliths (Ba, Sr, Mn, Mg, Na) of fifty-eight one year-old groupers collected from 
four main coral reefs on the west coast of Reunion Island, to determine environmental variations during 
their early life history. Core radius, pelagic larval duration, (PLD) and mean otolith growth rate during 
the pelagic larval phase (PLP) were also determined to assess larval condition. Hierarchical clustering 
analysis of the chemical composition of core and early larval phase otoliths, allowed the identification of 
three groups of larvae, two of them (clusters 1 and 3) having opposite dispersal kernels while the third 
(cluster 2) showed scattered distribution. Larvae from the first group were born and dispersed in Ba-
enriched water bodies primarily from the southern sector (74 %). They had slightly lower fitness 
compared to the two other groups. The second and third groups included larvae with slightly higher 
fitness levels that had crossed Ba-poor water masses. Larvae of group 3 were more abundant in the 
northern sector (56 %) suggesting a spawning ground in the vicinity. They have and a shorter dispersal 
time (lower PLD) compared to the other groups. Patterns of larval dispersion and connectivity around 
Reunion may be largely dependent on hydrographic features that cause or prevent larvae from becoming 
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The pelagic phase of many reef fish, either as eggs or larvae, enables larvae to be dispersed over 
vast distances by ocean currents (Doherty et al. 1985; Shulman & Bermingham 1995), thus creating an 
open population with the arrival of recruits from local or non-local sources (Roughgarden et al. 1988; 
Caley et al. 1996). Understanding larval dispersal patterns and the recruitment variability is thus 
fundamental to further understanding the population dynamics and implementing effective management 
of marine harvested species (Cowen & Sponaugle 2009; Sale et al. 2010).  
Identifying the dispersal history of settled reef fish is particularly challenging due to the difficulties 
in tracking them during their pelagic larval stage. Assigning geographical origin and migratory pathways 
to the larvae of a recruitment site requires that potential sources of interest are known (i.e., spawning 
aggregations). However, this is not always the case, especially in the marine environment as complete 
sampling is not realistic and spawning grounds are not well documented for all marine fish species 
(Campana et al. 2000).  
During their dispersal stage, larvae can be expected to inhabit various heterogeneous 
environments for extended periods, whether due to food and/or physicochemical conditions 
(temperature, salinity, water chemistry composition). Variable conditions experienced by larvae in the 
pelagic environment may thus influence their phenotypic variability (size, morphology, pelagic larval 
duration, growth rate, etc.) as well as the content of chemical elements archived in the daily incremental 
growth of their otoliths. This aragonite structure from the inner ear of fish, grows throughout their life 
with daily increments and is metabolically inert (Campana & Neilson 1985). As the fish grows, chemical 
elements are incorporated into the otolith under the influence of the physicochemical conditions of the 
surrounding water (chemical composition, temperature, salinity), the composition of their diet as well 
as metabolic changes (Campana et al. 1999b). Otoliths have proven to be very useful in addressing 
ecological questions regarding fish life history, especially to determine population structure and stock 
(Patterson et al. 1999; Gillanders 2002b; Bergenius et al. 2005a; Pothin et al. 2006) and to quantify 
patterns of larval dispersal (Jones et al. 1999; Swearer et al. 1999; DiBacco & Levin 2000). 
Differences in otolith chemistry of reef fish species have been found among individuals within a 
mixed population that were derived from different sources (Swearer et al. 1999; Patterson et al. 
2004a). Larval dispersal pathways were resolved at small spatial scale as they move across habitats with 
different environmental conditions during their pelagic phase (Gillanders & Kingsford 1996; Chittaro et 
al. 2004). Using parentage analysis, recent studies have shown that many larvae settle within 30 km of 




their dispersal kernel (Christie et al. 2010; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013) while a few 
individual can disperse over large distances.  
On the Reunion reef flats, honeycomb groupers Epinephelus merra, Bloch, 1793, are not abundant 
(< 1 individual per 100 m2), (Chabanet et al. 2002) and their recruits are mainly observed during 
exceptional events such as cyclones, although it is thought to be mainly self-recruited (Pothin 2005). E. 
merra is traditionally harvested and its population is particularly vulnerable, but detailed information on 
its cycle is not currently available, especially about its breeding areas as this species disappears from the 
fringing reefs to spawn (Soyano et al. 2003). The origin of the larvae that are recruited to the fringing 
reef and their migratory history are thus largely unknown. Additionally, recent simulation through 
hydrodynamic modelling suggested that there is also the possible arrival of recruits from non-local 
sources (Crochelet et al. 2013). In 2007, the proclamation of a marine park resulted in fishing 
restrictions, but there is a great need to gain knowledge about the life cycle of this grouper known to be 
sedentary during its benthic phase. 
Here, we explore the usefulness of otolith microchemistry to infer information on the life history 
of the honeycomb grouper that replenish the four fringing reefs of the west coast of Reunion Island. We 
estimated the most likely number of sources and dispersal histories using otolith geochemistry and 
hierarchical clustering analysis. Biometric parameters (pelagic larval duration, mean otolith growth rate 
during the larval stage, otolith core radius), have been taken as proxy of larval pelagic environmental 
conditions and were compared between each defined group of larvae and their potential to determine 
origins and pathways is discussed. 
 
2. Materials and methods 
 
2.1. Description of sites and studied species 
Reunion Island (21° 07' S, 55° 32' E) is a volcanic subtropical island of the Mascarene archipelago 
(SW Indian Ocean) located 680 km east of Madagascar, 170 km southeast of Mauritius and 800 km 
southeast of Rodrigues (Fig. 1). The total shoreline of the island is approximately 215 km long, with 25 
km of coral fringing reefs on the dry leeward coast. Reunion Island has a tropical climate marked by two 
seasons, a cool season (June to October) and hot season (November to May) during which tropical 
cyclones occur. The island has world record levels of rainfall for all time scales from 12 h to 15 days, 




due to the heavy rainfall associated with tropical cyclones, their effects being strongly modulated locally 
by the topography (Barcelo et al. 1997; Mayes 2007). High groundwater discharge frequently flows 
along the shoreline (Cuet et al. 1988; Naim et al. 2000) and varies along the reefs depending on the 
thickness of the coastal sedimentary formations which lie over the highly permeable volcanic aquifer 
(Join et al. 1988). Furthermore, during the rainy season, two major erosional depressions (called 
“cirque de Mafate” and “cirque de Cilaos”) discharge highly concentrated sediment loads at the mouth of 
the Galet and Saint-Etienne Rivers on the west coast (Figure 22). It is thus likely that the coral reefs and 
their associated fauna are influenced by freshwater inputs via groundwater as well as runoff. 
 
Figure 22: Map of the sampling sites around Reunion Island, in the southwestern Indian Ocean. 
 
On the west coast of Reunion Island, surface water circulation is complex and poorly understood. 
Surface currents are driven primarily by the southeast trade winds and the island effect that would be 




expected to generate anti-clockwise gyres with a general northward current along the coast (Dufour et 
al. 1995; Taquet 2004). Recent investigations based on drifter deployment have shown retention zones 
and heterogeneous current trajectories along the west coast, some buoys moving northward from Saint 
Leu to Saint Paul Bay in eight days and others southward from Saint Leu to the south of the Island in six 
days during the winter season (unpublished data, IFREMER). 
The honeycomb grouper has a wide distribution in the Indo-Pacific region (Randall & Heemstra 
1993). Groupers are usually found on structurally complex coral reefs or the rocky substrata of reef flats 
and outer reef slopes at depths of < 20 m, but they may occasionally be found up to depths of 50 m. The 
general biology and reproduction of E. merra is relatively well known (Harmelin-Vivien & Bouchon 
1976; Smith & Heemstra 1986; Randall & Heemstra 1991; Taquet & Diringer 1992; Randall & 
Heemstra 1993). Spawning cycle of honeycomb grouper generally occurred between January and April 
and was related to lunar periodicity, 3 to 4 days of spawning at the time of full moon (Randall & 
Heemstra 1993). During the breeding period, mature males and females gather into aggregations a few 
days before the full moon into suitable environment outside their inhabited reef area (Soyano et al. 
2003), but the locations of these aggregations are largely unknown around Reunion.  
Fifty-eight one-year old individuals (mean standard length = 10.5 ± 1.9 cm; mean body weight = 
34.5 ± 18 g) were randomly collected in January 2008 by the Reunion Marine Reserve Agency for 
scientific purpose on the reef flats of the four main reefs of Reunion Island: Saint-Gilles (SG, n = 15), 
Saint-Leu (SL, n = 15), Etang-Sale (ES, n = 13), and Saint-Pierre (SP, n = 15) (Fig. 1), respecting the 
law of the 6th January 1999 
 
2.2. Otolith preparation and processing  
From each individual collected, sagittal otolith pairs were extracted from the fish, cleaned with 
H2O2 (ultrex), rinsed with 18.2 MΩ MQ water and dried. Left sagittae were embedded in araldite 
resin (Meliodent), ground on a sagittal plane to expose their primordium and polished with diamond 
papers of decreasing grain diameter (9.0, 3.0 and 0.1 µm) (Escil, Chassieu, France). Finally, the otoliths 
were double rinsed with 18.2 MΩ MQ water,dried prior to laser ablation-ICP-MS analysis and 
photographed. Right sagittae were embedded in Crystal Bond resin and polished in transversal thin 
sections to the primordium, then photographed with transmitted light at 400x magnification coupled to 
a video image system in order to determine the pelagic larval duration (PLD). The larval daily 
increments, validated by Pothin (2005) were counted from photographs captured by digital cameras 




(Baumer) with the TNPC program (5.0) and linked to an optical microscope (Leica). On each otolith 
section (right and left) the hatch mark and the settlement mark that corresponds to a major shift in 
optical density and an abrupt change in increment widths (Wilson & McCormick 1999), were located to 
(1) delimit the core area and attribute each individual fish to an origin based on the chemical records and 
(2) to identify the pelagic larval phase to infer the larval dispersal patterns.  
Left otolith samples were analysed with an IR 1 030 nm femtosecond laser (fs-LA, Alfamet-
Novalase, France) coupled to an Elan DRC II (Perkin Elmer SCIEX Inductively Coupled Plasma Mass 
Spectrometer) following the protocol outlined by Tabouret et al. (2010). A continuous linear transect 
was taken across the otoliths passing through the core to the edge at a speed of 5 µm s-1. The laser beam 
was operated with a fluence of 20 J cm-2 and a repetition rate of 500 Hz leading to an ablation depth of 
15 µm (Martin 2013). As the core radius is on average 50 µm, a 80 µm width was chosen in order to 
firstly sample exclusively the core at least over an area of 40 x 80 µm and secondly to ablate enough 
material for accurate multi-elemental analysis. Analytical accuracy was achieved using fish otolith 
certified reference material n°22 (National Institute for Environmental Studies, Japan) (Yoshinaga et al. 
2000) which was analyzed several times a day. Fifteen isotopes, representing ten elements, were initially 
monitored (43Ca, 86Sr, 88Sr, 135Ba, 138Ba, 55Mn, 24Mg, 25Mg, 66Zn, 68Zn, 63Cu, 65Cu, 23Na, 
208Pb, and 7Li). Due to the otolith aragonite composition (CaCO3), 43Ca was used as an internal 
standard during each ablation to control for variation in ablation yield and aerosol transfer efficiency. 
Background intensities collected for 20 s prior to running the laser were subtracted from the otolith 
signal and used to evaluate the limits of detection (LOD, calculated as blank gas mean +3 standard 
deviations). Absolute concentrations were calculated with the use of a standard curve based on the 
analysis of calcite pellets (Barats et al. 2007) and NIST (National Institute of Standards and Technology) 
glass material (610, 612, 614) as described by Martin et al. (2013).  
Among the ten elements investigated, only five in addition to Ca were systematically found above 
the LOD during the larval phase and kept in the chemical dataset (LOD in µmol mol-1 of Ca: 5.80 for 
Sr, 0.04 for Ba, 0.60 for Mn, 16 for Na and 8.3 for Mg). The elements Sr, Ba, Mg, and Na were also 
present above the LOD in 100 % of post-settlement samples, whereas Mn was frequently below the 
LOD during the benthic life time. Elements were standardised to Ca (i.e., Sr:Ca, Ba:Ca, Mn:Ca, 
Na:Ca, Mg:Ca) based on the stoichiometry of calcium carbonate (389 mg Ca g-1 otolith or 9.71 mmol 
Ca g-1 otolith, (Brown & Severin 2009)), as these elements can substitute for calcium in the otolith 
matrix (Campana 1999) and were converted to molar ratios (mmol mol-1 Ca for Sr and Na, µmol mol-
1 Ca for Ba, Mg and Mn).  




2.3. Data analysis  
Initially, for each element, otolith time series were qualitatively compared between individuals, 
taking into account known positions of hatch and settlement marks. Three portions of the otolith were 
defined for which mean Element:Ca ratios were calculated by integrating the corresponding portion of 
the transects. The first one corresponds to a 40 µm portion that can only be attributed to the natal origin 
(core). The second portion corresponds to the pelagic larval phase (PLP), from the hatch mark to 
settlement mark). The last portion was defined as the post-settlement phase (PSP) from the settlement 
mark to the otolith edge. With regards to the pelagic larval phase, chemical signal begin to converge 
during the late PLP for all individuals, a wide diversity of chemical trends being found between 
individuals only during the early and middle PLP with an increase of some elements. . Clustering larvae 
on the basis of the entire pelagic phase or without the later part showed no significant difference in the 
classification of individuals. We thus decided to not taking into account the end of the PLP in the 
calculation of average values since this part corresponds to a transition zone to the generally low values 
encountered for all fish during the PSP. 
To determine geographic differences in multivariate core signatures among reef locations, 
discriminant function analysis (DFA) with cross validation was used. Only 31 % of individuals were 
correctly classified suggesting poor site discrimination with regards to origin. In the absence of a source 
baseline, otolith chemical variables from the core and the PLP were used together in order to identify 
groups of fish with similar origin and pelagic history, independently from the site of capture. Data were 
first pre-processed by principal component analysis (PCA) to reduce the variability and produce 
uncorrelated components. Hierarchical cluster analysis (HCA) was then performed on the five first 
principal components of the PCA. Euclidean distances were used in the HCA to group individuals 
according to their similarity by calculating pair-wise distances between cases and aggregating the closest 
ones. Ward criterion was used for aggregation, it minimizes the within-inertia increases (Meunier et al. 
2006). The optimal number of retained clusters is suggested automatically as the one with the higher 
relative loss of inertia. In order to determine which variables (chemical element and core or PLP 
portions) best describe the clusters statistical tests (chi square with factor and square correlation 
coefficient tests) were used. Calculations were performed with R software.  
Differences in the mean of elemental ratios between the obtained clusters was investigated using 
parametric or non-parametric tests (Kruskal-Wallis, Wilcoxon, ANOVA) after which the data was 
tested for normality and homogeneity of variance for the core, the PLP and the pre-SP. To evaluate 
whether different sources and dispersal histories were associated with the differences in some larval 




characteristics, we also considered differences between the clusters in the pelagic larval duration (PLD), 




3.1. Temporal variability in the elemental chemistry of E. merra otoliths 
Trends in elemental profiles were similar for all E. merra (N = 58) for Sr:Ca, Mn:Ca, Mg:Ca and 
Na:Ca ratios, but not for Ba:Ca, regardless of the site. Overall, the Sr:Ca ratios exhibited slight 
increases during the PSP compared to the pelagic phase (Figure 23a, b, c, d). For most of the individuals, 
Mn:Ca, Mg:Ca and Na:Ca underwent a reverse pattern with an increase during the PLP, then deceasing 
in the later part of the pelagic phase (pre-SP) to reach the low and relatively constant values observed 
during the PSP (Figure 23a, b, c, d). Differences between individuals for these ratios were mainly related 
to the amplitude of core or PLP variations. In the case of the Ba:Ca ratio, an enrichment peak was 
observed for some individuals which were more frequently detected during the first half of the pelagic 
phase (Figure 23a), while others exhibited low and constant ratios across the whole pelagic life period. 
Individuals with high Ba:Ca ratio during the PLP were generally more enriched in Ba:Ca in their core 
than those depleted during the PLP. Interestingly, almost all the individuals, whether with or without 
abrupt changes in the Ba:Ca ratio, showed a minimum in the Ba:Ca profile late during the larval phase 
just before the onset of the PSP (Pre-SP). The Ba:Ca ratio then increased very slightly and remained 
constant during the PSP, although large fluctuations also occurred in a few individuals (Figure 23a, d).  





Figure 23: Time series of Ba:Ca (μmol mol-1), Mn:Ca (μmol mol-1), Sr:Ca (mmol mol-1) Mg:Ca (μmol mol-1) 
and Na:Ca (mmol mol-1) corresponding to three clusters for one year old E. merra from four 
Reunion island reef sites ; a) cluster 1, b) cluster 2, c) and d) cluster 3. Note that figures a and d 
showed enriched Ba:Ca peaks during the PSP. Gray area delimit the three different fish life periods, 
namely the core (embryonic development) to the left, the pelagic larval life period (PLP) 
corresponding to the gray area, and the PSP corresponding to the juvenile life following settlement 
within the back-reef zone. 
 
3.2. Possible source of larvae and pelagic dispersal histories 
A principal components analysis was conducted to generate composite variables for the five 
chemical signatures: the means of Ba:Ca, Sr:Ca, Mn:Ca, Mg:Ca and Na:Ca from both of the core and 
the PLP (Figure 24a). Together, the first two components of the PCA explain 68 % of the total variance 
in the dataset (Figure 24b). Principal components were used to cluster E. merra individuals into groups 
with similar natal origin and dispersal history (Figure 24b). Intra-cluster inertia of the clustering-tree 
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Figure 24: a) correlation circle on the first factorial plane with variables introduced into the PCA, b) 
representation of the three clusters on the map induced by the first two principal components 
obtained by PCA. 
Cluster 1 contained the largest number of individuals (40 %), followed by cluster 3 (31 %) and 
cluster 2 (29 %). Cluster 1 presented individuals characterized by a substantial enrichment in otolith 
Ba:Ca and Mn:Ca ratios compared to clusters 2 and 3, both for the core and the PLP (Figure 25a, b; 
core and PLP Ba:Ca p < 0.001; Mn:Ca p <0.05 and p < 0.001 for the core and the PLP respectively). 
In addition, an enrichment of otolith Mg:Ca (Figure 25d, p < 0.001) and Sr:Ca (Figure 25c, p < 0.01 
with C3 and p < 0.001 with C2) ratios only during the PLP was observed. Clusters 2 and 3 can be 
described as showing depleted ratios primarily in Ba:Ca both in the core and during the PLP, and in 
Mn:Ca and Mg:Ca ratios during the PLP. They mainly differed one from the other clusters in their core 
chemical ratios, especially by lower ratios of Mg:Ca, Na:Ca and Mn:Ca (p < 0.001) in cluster 3 Figure 
25b, d, e), but also due to a small enrichment of the Sr:Ca ratio in cluster 3 during the PLP (Figure 25c, 
p < 0.05). 





Figure 25 Mean (SD) microchemical signatures associated with the three observed clusters (HCA) for the 
core and the PLP for one year old E. merra from four reef sites. a) Ba:Ca in µmol mol-1, b) Mn:Ca in 
µmol mol-1, c) Sr:Ca in mmol mol-1, d) Mg:Ca in µmol mol-1, e) Na:Ca in mmol mol-1. Similar letters 
or symbols refer to significant difference at the 0.05. 
Fish assigned to the three clusters were found within the three most southerly sites (SL, ES, SP) 
while only fish grouped in clusters 2 and 3 were observed in LS (Table 3). Overall, among the 40 % (N 
= 23) of fish belonging to cluster 1, 16 % were found in ES, 14 % in SP and 10 % in SL. With regards 
to individuals grouped in cluster 2 (29 %, N = 17), they are distributed almost equally between LS, SL 
and SP (9 %, 10 % and 9 %, respectively), while they are almost absent from ES (< 2 %). Finally, fish 
attributed to cluster 3 (31 %, N = 18) were mainly found in LS (17 %) and to a lesser extent in the 

















































































































Table 3: Percentage of individuals assigned to the different clusters within reef units (SG, SL, ES and SP) 
according to the whole database (in bold) and related to each specific site (in italics). 
 
No significant differences were found between the three clusters for PLD, core radius or mean 
growth rate of the otolith during the larval phase (Table 4). Although a slightly lower PLD (26 ± 3 days) 
and core radius (45 ± 4 µm) were found for individuals assigned to cluster 3 compared to clusters 1 and 
2 (32 ± 6 days; 49 ± 6 µm), as well as a somewhat lower mean growth rate of the otolith in those 
gathered into cluster 1 (22 ± 3 µm day-1 against 25-26 ± 3 µm day-1 for clusters 2 and 3). 
Table 4 Pelagic larval duration (PLD) in days, otolith core radius (µm) and mean otolith growth rate 
during the pelagic larval phase (µm day-1) for the three HCA clusters. 
 
For the last third of the larval stage (pre-SP), mean chemical variables of the otolith were weakly 
different although significant between cluster 1 and the two other clusters for Ba:Ca, Mn:Ca and Mg:Ca, 
while similar values were found for the Sr:Ca and Na:Ca ratios (Figure 25). 
 
4. Discussion 
One-year old E. merra from four reef sites close to each other were studied to determine whether 
otolith geochemistry can be used to detect different larval origins and to provide insight into dispersal 
patterns. As previously observed ((Patterson et al. 1999; Chittaro et al. 2004; Patterson et al. 2004b; 
Patterson et al. 2004c; Bergenius et al. 2005b; Patterson et al. 2005; Patterson & Swearer 2007; 
Hamilton & Warner 2009; Kingsford et al. 2009), a large variance in otolith chemistry was found 
between individuals within and between reef units, leading to poor site discrimination with regards to 
origin (only 31% of individuals were accurately classified by DFA), suggesting that each reef unit 
probably sheltered E. merra from various sources. A clustering approach based upon otolith geochemical 
signatures from the core and the PLP allowed the identification of three distinct groups of fish with 
different natal origin and dispersal history. 
HCA cluster n Total
Cluster 1 23 0.0 0.0 10.3 26.1 15.5 39.1 13.8 34.8 39.7
Cluster 2 17 8.6 29.4 10.3 35.3 1.7 35.3 8.6 29.4 29.3
Cluster 3 18 17.2 55.6 5.2 16.7 5.2 16.7 3.4 11.1 31.0
% in bold refer to the total database (n=58)
% in italics refer to % related to a specific cluster
SG (n=15) SL (n=15) ES (n=13) SP (n=15)
HCA 
Cluster  
Mean SD Mean SD Mean SD
Cluster 1 31.7 5.7 48.6 5.7 22.4 2.7
Cluster 2 32.0 4.2 48.4 5.8 25.5 1.1
Cluster 3 26.0 2.5 44.7 3.9 25.9 2.6












4.1. Core chemistry and origins 
The three groups of fish differed in their core chemistry, larvae from group 1 (cluster 1) were 
found to be primarily enriched in Ba and Mn, whereas those of group 3 (cluster 3) were depleted in Mn, 
Mg and Na. Uptakes of elements into the otolith core may reflect a complex interplay between several 
parameters. Ontogeny (De Pontual et al. 2003), growth rate (Leis 2002) and physiological process 
(Kalish 1989) may create natural variations in the otolith’s chemical composition. As a result, Mn, Mg 
and Ba are substantially enriched in the core in association with higher levels of proteins (Ruttenberg et 
al. 2005; Miller et al. 2006). Parental influences, water composition, temperature and salinity (Bath et 
al. 2000) were also found to be determinant in maternal provisioning of eggs which ultimately would 
affect larval quality (McCormick 1999; Shima & Swearer 2009a). As proposed by Shima and Swearer 
(2009a), differences in core chemistry may be indicative of different natal sources, either of various 
geographical areas or individual mothers within heterogeneous populations. In light of the otolith 
chemistry recorded during the PLP, we can reasonably suggest that at least two geographical origins 
have been identified around Reunion Island for E. merra (see later).  
 
4.2. Otolith chemistry during PLP  
As for the core, a rise in the otolith Ba:Ca ratio was noticed during the PLP for E. merra (by a 
factor four) unequivocally discriminating fish of group 1 from the other groups. Larvae from group 1 are 
also distinguished from the two other groups by their high levels of Mn and Mg, whereas the larvae of 
group 2 only differed from group 3 by their slightly lower Sr:Ca ratios during PLP. 
Mg:Ca enrichment in otoliths of group 1 may be related to their lower otolith growth rate 
compared to groups 2 and 3 (Martin & Thorrold 2005). Although Mn:Ca incorporated into otoliths has 
been found to be useful for large scale discrimination (Thorrold et al. 1998b; Rooker et al. 2001; 
Rooker et al. 2003). The observed downward trend from the larval stage to the post-settlement phase 
may stem from physiological shifts between early life stages and settled stage and/or food (Brophy et al. 
2004). Nevertheless, as individuals with a large Ba:Ca pulse during the larval stage also had a 
significantly higher Mn:Ca ratio, a superimposed environmental influence cannot be ruled out for this 
latter group. 
As Sr:Ca ratio is fairly constant in oceanic waters (Brown & Severin 2009), changes in this ratio 
has been more widely attributed to differences in temperature and salinity (Campana 1999; Bath et al. 
2000; Elsdon & Gillanders 2002), as well as changes in otolith growth rates (Sadovy & Severin 1994; 




Bath Martin & Thorrold 2005), rather than changes in the chemistry of the water in which the fish reside 
at particular life stages. Because otolith growth rate for groups 2 and 3 were fairly similar during the 
pelagic stage, the lower Sr:Ca ratio in the otoliths of fish assigned to group 2 could be related to reduced 
water temperature and/or salinity (Elsdon & Gillanders 2002). Although of slight amplitude (1°C), 
geographical difference in surface thermal structure have been found around Reunion island with slightly 
warmer water on the leeward coast (North-West) while colder water occurred along the South-East 
coast (windward coast) and 30 miles of the South-West coast (Gamberoni et al. 1984). It is speculative 
at this stage to assess whether such a difference was sufficient to produce the observed shift in otolith 
Sr:Ca. If it is the case, larvae from group 2 could have travelled more offshore in the South-West part of 
the Island compared to group 3. 
The variations observed in the otolith Ba:Ca ratio cannot only be related to changes either in the 
mineral/protein ratio, or the growth rate and ontogenic shifts in physiology. A shift in this ratio related 
to temperature effects would have been significantly lower (Miller 2011) than those measured. 
Facilitation of Ba incorporation at high levels of Sr:Ca has been documented (De Vries et al. 2005; 
Collingsworth et al. 2010), but it could not account for the observed trend as the Sr:Ca ratio is 
relatively constant in seawater (Brown & Severin 2009). Thus, we suggest that variations in the otolith 
Ba:Ca ratio of grouper during their pelagic dispersion (but also for their embryonic development) may 
reflect differences in the water chemistry of the water masses experienced by the fish as previously 
observed (Bath et al. 2000; Elsdon & Gillanders 2003; Wells et al. 2003; Tabouret et al. 2010; Miller 
2011; Martin et al. 2013). High Ba:Ca spikes similar to those found in the E. merra otolith have been 
previously found in specific otolith portions of marine fish and related to the input of Ba-enriched waters 
through either marine oceanographic features such as upwelling (Patterson et al. 2004a; Patterson & 
Kingsford 2005; Clarke et al. 2007c) or continental inputs in coastal zones (Hamer et al. 2006; Dorval et 
al. 2007; Hamer & Jenkins 2007). 
No study has yet reported the occurrence of active seasonal upwelling in the vicinity of Reunion 
Island although this hypothesis has been proposed (Vortsepneva 2008). Previous studies of reef fish 
affected by upwelling did not showed co-variation between otolith Mn:Ca and Ba:Ca ratios (Patterson et 
al. 2004a, b; Patterson et al. 2004c; Bergenius et al. 2005b; Patterson & Swearer 2007) as is the case in 
this study. Because Mn concentrations are significantly low and uniform in the deep ocean (Middag 
2010) upwelling is not expected to add dissolved Mn to the surface waters. Input of Ba from land to 
coastal areas may be associated with the desorption of Ba (as well as Mn) from particles roughly 
discharged by floods or resuspended from sediment, or with submarine groundwater discharge (Lin et 
al. 2010) and ion exchange in the mixing zone of coastal aquifers between fresh and saline waters 




(Gonneea et al. 2013). Submarine groundwater discharge from shallow aquifers has been observed on 
the shoreline of Reunion Island and within the back reef zone (Cuet et al. 1988; Naim et al. 2000; 
Tedetti et al. 2011). Some recent investigation showed Ba-enriched groundwater seepage within 
Reunion fringing reef to be more than twice that compared to conventional seawater (Riou, unpublished 
results). The occurrence of occasional otolith Ba:Ca peaks post-settlement (Figure 23a, d) reinforces the 
existence of Ba-enriched water masses around the Island. Although more data are clearly needed to 
locate the source areas that cause the observed strong imprint in Ba:Ca in E. merra otoliths and determine 
their persistence or seasonality, this ratio allowed the identification of two dispersal pathways around 
Reunion Island (group 1 / groups 2 and 3). Taking into account the various Sr:Ca ratios during the PLP, 
an additional dispersal patterns can reasonably be proposed leading to three in total. Because young of 
the year honeycomb grouper may result from multiple recruitment events over the course of 2006 
spawning period (January to April, (Heemstra & Randall 1993)) we cannot exclude that fish originated 
mainly from the same locale, the different cluster would thus account for different cohorts that may 
experience different chemical conditions at different period during the spawning period. This 
assumption will be discussed in the next paragraph.  
 
4.3. Possible sources and dispersion scenario (spatial distribution) 
In the following section, we used the geographical distribution of groups to infer approximate 
location of dispersal kernels and dispersion directions (Figure 26). As parental conditions and pelagic 
larval environment (temperature, food availability, oceanographic features) both influence larval fitness 
(Shima & Findlay 2002), Swearer et al. (1999) proposed combining otolith chemistry and larval growth 
rates to track the dispersal histories of recruits. However, discrete differences in larval development 
were not significant in our study and are not further discussed in the following. 





Figure 26: Contribution (%) into the four reef sites (SG, SL, ES, SP) of the three clusters representing 
specific source and dispersal history. 
In a first scenario, we assumed that different clusters are related to different sources and dispersal 
trajectories. Group 1 dispersed through a geographic Ba-enriched area during their early life, mainly 
replenished the two most southern sites (ES and SP, 39 % and 35 % respectively) decreasing toward the 
north (Figure 26) suggesting their more likely southern origin. This assumption is consistent with the 
prevailing northward current along the west coast which is a result of the westward trade winds 
(Montaggioni 1978). Larvae from this group had a slightly longer pelagic larval duration. Assuming 
constant otolith growth rate during the pelagic phase, larvae from group 1 might have spent 19 ± 4 days 
(60 ± 8 % of the larval life duration) in the Ba-enriched water masses before moving out of this water 
body to join a geochemical environment common to all group of fish (Figure 23). As proposed by Shima 
and Swearer (2015) for the common triplefin for which some cohorts were convergent in their 
geochemical signatures for an extended period of time, individuals from group 1 may have travelled 
together with other groups or may have accumulated or both for an average of 13 ± 4 days prior to 
settlement in whichever reef site they colonized. This argues for substantial natal retention mechanism 
as has been suggested elsewhere (Swearer et al. 1999; Shima & Swearer 2009a) in enrichment zones that 
are distant or not from the settlement reef, as well as aggregation in the vicinity of settlement sites or in 
hydrodynamic features. 
Larvae from group 3 dispersed for shorter time periods, through Ba-depleted ambient water and 
had installed primarily in the northernmost reef (56 %, Figure 26), while contributing similarly to the 
RWKHUUHHIVLWHV§-17 %) implying a more northern origin. The deep and sandy St Paul’s bay located 
nearby has been found to be a pre-settlement site where fish sometimes gather in pre-settlement 
aggregations (Pothin 2005). This sector could be a possible area where larvae are retained before 
reaching SG fringing reefs and more southern sites, thereby explaining their shorter PLD. 




Finally, source location of group 2 is more difficult to explain because of similar contributions to 
most of the sites (≈ 30-35 %) except at ES where they were almost absent (6 %, Figure 26). Larvae of 
this group dispersed through a Ba-depleted environment but took longer (+ 5 days) than group 3 and 
within cooler or less saline water masses during their early pelagic phase. Because nearshore waters are 
often exposed to warmer waters, dispersion further offshore can be assumed for this group of larvae. 
The same origin as group 3 cannot be exclude, but with a different dispersal pathway. 
The opposite decreasing trends in the abundance of groups 1 and 3, greatly support the existence 
of two dispersal kernels located respectively south and north of the Island, with more than 50 % of 
larvae which mainly settle relatively close to their natal zones as previously observed for other fish 
species (Christie et al. 2010; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013).  
In a second scenario, different clusters are supposed to represent different cohorts born and 
travelling over the course of a protracted spawning season. This implies that cohorts are not necessarily 
related to different sources and clusters display the temporal variability in the geochemistry of the 
source and specific pathways larvae may traverse according to time. This assumption is plausible as Cook 
(2011) recently underlined that significant changes may occur in some elemental fingerprint over a 3 
months protracted spawning season, especially on the otolith Ba:Ca ratio. Assuming different cohorts 
come from a unique source, geographical distribution of groups would suggest that larvae originated 
from a southern dispersal kernel with subsequently northward dispersion. Additionally, important 
changes in geochemical conditions may be expected to occur according to time at the breeding area as 
well as at the surrounding pelagic area to generate otolith core and PLP Ba-enriched at one time while 
Ba-depleted larvae at another time. Furthermore, hydrodynamic conditions that promote a widespread 
dispersion would be required to explain Ba-depleted larvae (found everywhere until the more northern 
reef). Moreover, significant changes in the hydrodynamic features would be invoked to take into account 
a more limited northward dispersion of Ba-enriched larvae.  
Multiple trajectories along the coast of Reunion Island, northward as well as southward, are 
plausible scenarios due to large meso-scale eddies that generally create a northward current along the 
west coast of Reunion Island but also heterogeneous trajectories with retention in the vicinity of the 
island as well as offshore entrainment (Dufour et al. 1995; Taquet 2004). Complex dispersal pathways 
over both short and long distances have already been found under the influence of meso-scale eddies in 
response to prevailing southeast trade winds in the vicinity of the Island of Hawaï (Christie et al. 2010). 
Patterns of connectivity from both the north and south of Reunion Island may however be highly 
dependent on depth of migration, active swimming and hydrographic features that can take larvae far 




from their natal area or inversely retain them while contributing successfully to their self-recruitment 
(Fisher 2005; Almany et al. 2013). Outstanding events such as cyclones may also disturb the sequence of 
recruitment as larval from the Mauritian coast may hit the northern part of Reunion Island in about nine 
days during cyclonic conditions (Crochelet et al. 2013).  
 
5. Conclusions 
Overall, on the basis of our results, otolith chemistry appears to be a useful tool to infer the larval 
history of groupers around Reunion Island. Honeycomb groupers that replenished the four fringing reefs 
of Reunion Island probably derived from three pools of larvae with different life characteristics. Larvae 
from two of these groups can be reasonably assumed to settle in the vicinity of their dispersal kernels, 
one located in the northern part of the island with larvae that dispersed over a shorter time through 
seawater with a low-Ba level and the second in the southern sector where larvae travelled for longer and 
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L’approche individuelle des variations élémentaires permet de mettre en évidence le rôle de 
nouveaux éléments. Les profils sont toujours découpés en 3 phases de vie : la phase maternelle, la phase 
larvaire et la phase juvénile-adulte. La plupart des éléments traces majeurs montrent un changement de 
concentration lors du passage de la phase larvaire à la phase juvénile-adulte. Ce moment de vie 
correspond chez E. merra comme chez de nombreuses espèces de poissons, à une véritable 
métamorphose : la larve se transforme physiquement et physiologiquement. De fait, l’incorporation 
dans l’otolithe d’éléments régulés physiologiquement comme le manganèse, le magnésium et le sodium 
s’en trouve fortement perturbée. C’est ainsi que chez tous les individus, une baisse significative de la 
concentration de ces éléments est mesurée à ce moment précis de la vie des poissons.  
Le strontium lui est principalement régulé par l’environnement car présent en saturation dans 
l’eau de mer. La légère augmentation mesurée chez cette espèce exclusivement marine lors de la 
métamorphose peut provenir d’un effet inhérent à la méthode d’analyse : à partir de la métamorphose 
en juvénile, la croissance ralentie ce qui a un impact identique sur la vitesse d’accroissement des 
otolithes. La largeur d’une marque d’accroissement s’en trouve alors réduite. Pour autant, le taux 
d’incorporation d’éléments dans la matrice otolithique reste inchangé tant que la source et les processus 
de régulation de l’élément restent inchangés. Ainsi, sur une même distance de l’otolithe, la 
concentration du strontium peut être légèrement plus élevée sur une zone dont les marques de 
croissances sont plus rapprochées que lorsqu’elles sont plus larges. Ainsi, avec une vitesse d’ablation 
laser constante, le tir laser sur l’otolithe en phase de vie larvaire ablate en 1 seconde de la matière 
accumulée sur un temps de vie plus court que lorsqu’elle ablate la surface de la coupe de l’otolithe en 
phase juvénile-adulte. Ainsi, par ce phénomène, la concentration en strontium mesurée sur une distance 
identique, parce qu’elle reflète directement et presque exclusivement l’environnement saturé, peut se 
retrouver artificiellement augmentée en phase de vie juvénile-adulte.  
L’élément baryum se révèle être dans cette étude un élément clé permettant d’effectuer des 
regroupements d’individus. En phase de vie larvaire, deux groupes d’individus se distinguent : ceux 
ayant un fort taux de baryum et dont le taux de base en phase maternelle est plus élevé que celui des 
individus du second groupe où le taux de baryum reste plus faible tout au long de la vie. En début de 
phase de vie juvénile-adulte, la grande majorité des individus des deux groupes montrent un minimum 
de concentration en baryum avant de retrouver une faible ligne de base pendant tout le reste de leur vie. 
Enfin, certains individus peuvent montrer des pics de forte concentration de baryum durant leur vie 
juvénile-adulte. 




Une analyse discriminante suivie d’un processus de regroupement mené sur l’ensemble des 
individus permet de faire ressortir 3 groupes principaux. Celui qui rassemble le plus d’individus est 
caractérisé principalement par ces fortes concentrations en baryum lors de la phase de vie maternelle et 
larvaire mais aussi par un taux de manganèse plus important. Le magnésium et le strontium sont eux 
aussi légèrement supérieur pendant la phase larvaire uniquement. Les deux autres groupes sont 
caractérisés par des teneurs plus basses pendant les premières phases de vie, notamment en baryum. 
C’est finalement des teneurs en baryum, magnésium encore plus faible pendant la phase maternelle qui 
déterminera la séparation de ces deux autres groupes. De plus, la caractérisation du premier groupe est 
appuyée par un indice de développement plus lent que ceux des deux autres groupes en prenant en 
compte le taux de croissance moyen, le rayon du nucléus et la durée de vie larvaire. 
Des éléments traces majeurs retenus, c’est donc bien le baryum qui a un rôle prépondérant dans 
la discrimination des individus principalement aux stades de vie maternel et larvaire. Ce résultat vient 
préciser ceux de la première étude de ce chapitre où seules les phases maternelles et larvaires étaient 
fortement différenciées. 
La répartition géographique des sites de capture de ces groupes d’individus met en évidence un 
gradient nord sud où les sites les plus au sud, Saint-Pierre et Etang-Salé, fournissent la majorité des 
individus du groupe riche en baryum et au développement plus lent. A l’inverse, le seul récif de Saint-
Gilles – La Saline au nord fournit plus de la moitié des individus les plus pauvres en baryum et au 
développement plus rapide. Le groupe intermédiaire dont les valeurs en baryum sont tout de même bien 
plus faible que celle des individus du premier groupe, se répartit autant sur les sites nord de Saint-Gilles-
La Saline et Saint-Leu et de Saint-Pierre. Seul le site d’Etang-Salé fournit donc une majorité d’individus 
appartenant au premier groupe. 
 
Ces résultats soulèvent la question du sens de cette différence de concentration en baryum, 
habituellement basse en milieu marin. Plusieurs hypothèses connues offrent des pistes de réflexion : 
depuis les eaux marines profondes, le baryum peut être amené en surface par des phénomènes 
d’upwelling. D’origine terrestre, le baryum peut être adsorbé des sédiments des cours d’eau lors des 
évènements de forte précipitation, fréquent en saison des pluies dans les latitudes tropicales. Aussi, le 
baryum piégé sur les roches sous-terraines côtières peut être restitué lorsque le biseau salé de la masse 
d’eau marine va et vient au rythme des marées à travers le socle poreux volcanique de La Réunion. 
Enfin, les résurgences d’eau douce peuvent être source d’un apport régulier de baryum. Nos résultats 
apportent en tout cas un indice sur une variation géographique d’une éventuelle source de cet élément : 




le long de la côte ouest de La Réunion, les poissons prélevés sur les récifs du sud semblent bien plus 
impactés que ceux des récifs nord. 
Ces hypothèses montrent que si les sources de baryum sont localisées, elles peuvent être 
régulières (adsorption par le biseau salé, résurgences d’eau douce) ou ponctuelle (charriage des 
sédiments terrestres lors des fortes pluies, upwelling). L’existence de ces deux cas complexifie 
l’interprétation des données obtenues sur Epinephelus merra à La Réunion. Pour apporter plus 
d’éléments à ces hypothèses qui nous permettrait d’en savoir plus sur l’écologie des poissons récifaux de 
La Réunion et éventuellement sur les mesures de gestion qui peuvent découler de ces informations, nous 
cherchons à savoir si ce phénomène d’enrichissement en baryum mesuré chez Epinephelus merra dans ce 
premier chapitre est un cas particulier chez cette espèce en 2008 ou peut-il se retrouver dans le temps et 
dans l’espace ?  








CHAPITRE III SPECIFICITE ET TEMPORALITE DE LA 
COMPOSITION CHIMIQUE DES OTOLITHES 
 
Nous avons vu que l’analyse microchimique des otolithes par ablation laser permet de préciser 
avec finesse l’évolution des profils de concentration chimique en différents éléments tout au long de la 
vie d’un poisson. Les résultats obtenus sur l’espèce Epinephelus merra suggèrent une variation de la 
composition chimique des phases de vie larvaire et maternelle parmi un stock d’individus prélevés sur 
les récifs coralliens de la Réunion en 2008. Le baryum, élément chimique caractéristique de masses 
d’eau douce ou des fonds marins, est le facteur le plus discriminant des groupes d’individus. Nous 
cherchons à évaluer la spécificité d’un tel phénomène à La Réunion : peut-on retrouver des résultats 
similaires sur d’autres espèces ? A d’autres instants ? 
Une campagne de prélèvement de larves de poisson sans précédent dans l’océan Indien nous 
amènera à mesurer la spécificité de ces signatures élémentaires des otolithes de poissons de différentes 
espèces. Nous nous intéresserons dans un premier temps à caractériser le flux larvaires des espèces 
étudiées puis à décortiquer la composition chimique de leurs otolithes. 
 
III.1 Programme POLARUN 
Une campagne de prélèvement de larves de poissons s’est déroulée de février 2011 à février 
2013. Financé par le Fond Européen de Développement Régional (Feder), le programme POLARUN 
(Post Larves RéUNion) a été mené par l’Association Réunionnaise pour le Développement de 
l’Aquaculture (Arda), l’IRD, la Réserve Naturelle Marine de la Réunion et l’Institut français pour 
l’exploitation de la mer (Ifremer). Son but a été de caractériser la dynamique de recrutement larvaire à 
La Réunion en capturant autour de chaque nouvelle lune pendant 25 mois toutes les post-larves de 
poissons attirées par un système de piège lumineux. 
Ce programme de recherche a été l’occasion de trouver le matériel nécessaire pour notre 
problématique. L’effort d’échantillonnage déployé nous permet alors d’envisager de pouvoir travailler 
sur plusieurs espèces récifales sur une durée longue prenant en compte des variations saisonnières et 
annuelles. C’est pourquoi, nous nous sommes investis dans la collecte terrain de ce programme de 
recherche. 
  






III.1.1.1 Outil de capture 
 Les individus visés sont les post-larves d’espèces coralliennes provenant du milieu pélagique sur 
le point de franchir la barrière de corail. A l’abri des prédateurs dans le récif corallien, elles se 
métamorphoseront plus ou moins selon l’espèce afin d’acquérir la coloration et les attributs 
morphologiques du stade juvénile. Ce phénomène est appelé l’installation des post-larves. Cette phase 
de vie est périlleuse car le jeune individu doit franchir la barrière corallienne, s’exposant alors aux 
nombreux prédateurs qui s’y abritent (Doherty & McIlwain 1996). Pour augmenter leurs chances 
d’installation, en plus de leur coloration transparente, la majorité des espèces semblent choisir de 
franchir la barrière corallienne autour des nuits de nouvelle lune, là où la luminosité naturelle est 
minimale (Victor 1983, 1984; Dufour 1992; Dufour & Galzin 1993). Si le franchissement n’a pas été 
possible pendant une nuit, les post-larves retournent plus en profondeur pendant la journée pour se 
cacher en attendant la nuit suivante. Malgré ces précautions, il a été montré qu’une forte proportion des 
post-larves n’atteignent pas le stade juvénile (Holt 1987; Hixon 1991; Planes & Lecaillon 2001). 
 Les pièges lumineux utilisés pour la capture des post-
larves de poissons sont de type Care© (Collection by Artificial 
Reef-Ecofriendly), procédé développé et breveté depuis 2002 
par la société française Ecocean (Figure 27). Ces pièges sont 
constitués d’un filet conique de 2m de haut, de maille de 2x2 
mm se terminant par un réceptacle en PVC lesté de plomb et 
fermé par un bouchon vissé. L’ouverture du filet et maintenu 
par un arceau rigide. Le filet est noué à une bouée portant une 
enceinte sèche dont les parois transparentes permettent la 
diffusion du bloc lumière qui y est inséré (1 ampoule halogène 
7W - 12V branchée à une batterie au plomb de 12V). Une fois 
la lumière allumée, le dispositif est amarré à un point d’ancrage 
en surface avant le coucher du soleil. Pendant la nuit, la plupart des jeunes poissons qui remontent près 
de la surface font acte de phototropisme et se regroupent autour du bloc lumineux, élément inerte 
pouvant servir d’abris aux proies (thigmotropisme). Au lever du soleil, les jeunes poissons effectuent 
une migration verticale vers le fond. Le filet récolte alors ces poissons et les piège dans l’entonnoir 
terminal grâce à un système d’anti-retour situé à mi-hauteur du filet. Quelques minutes après le lever du 
soleil, les filets sont relevés et leur contenu récolté. A la différence des filets de crêtes, cette technique 
 
Figure 27: Care© de la société Ecocéan 
en fonctionnement et amarré. 




est bien plus facile à mettre en place et peut ainsi facilement être reconduite pendant plusieurs mois 
voire plusieurs années. 
 
III.1.1.2 Plan d’échantillonnage 
Le projet se concentre sur l’étude comparative de deux sites : la pente récifale de Saint-Gilles 
inclue dans le périmètre de la RNMR et la baie de sable basaltique de Saint-Paul, en dehors du périmètre 
de la RNMR (voir méthodologie générale). Trois pièges lumineux sont déployés sur chaque site (Figure 
28). 
 
Figure 28: Localisation des stations de prélèvement de larves de poisson sur le site de Saint-Gilles (SG1, 
SG2 et SG3) et le site de Saint-Paul (SP1, SP2 et SP3). 




Sur le site de Saint-Gilles, les pièges sont amarrés aux bouées de délimitation extérieure de la 
réserve naturelle au nord de la passe de l’Ermitage (point SG1, bouée BGP2), face à la plage des brisants 
(point SG2, bouée BGR3) et face au cap Aigrette (point SG3, bouée BGR3). Les pièges lumineux de ces 
3 sites sont amarrés et récoltés par l’équipe des écogardes de la RNMR, épaulée par des volontaires de 
l’université de La Réunion. Ils se situent à environ 500 mètres de la barrière corallienne et flottent au-
dessus d’environ 50 mètres de fond. Sur le site de St-Paul, des ancrages ont été amarrés au niveau de la 
concession aquacole de l’ARDA (SP1, SP2 et SP3) à 1 000 mètres d’une plage de sable noir, sur un fond 
de 35 mètres. Les pièges de ces 3 stations sont posés et récoltés par l’équipe de l’ARDA jusqu’en juin 
2011, puis par Ocea Consult’ jusqu’en février 2013. 
Chaque piège lumineux est placé sur une station pendant les 3 nuits qui précèdent la nouvelle 
lune de chaque mois et les 3 nuits qui la suivent. Ce cycle de capture a été répété pendant 25 lunaisons 
depuis la nouvelle lune de mars 2011 jusqu’à la nouvelle lune de février 2013 (Figure 29). Ce sont en 
tout 150 nuits de captures sur 6 stations en simultané qui ont été échantillonnées. Certains aléas (fortes 
houles, lumière éteinte à la relève, pièges absents) ne nous ont pas permis de mener à bien les mesures 
sur toutes les stations si bien qu’au total, ce sont 348 contenus de pièges qui ont été analysés sur les 
stations de Saint-Gilles contre 408 stations sur Saint-Paul. A chaque levée de piège, les poissons sont 
récoltés dans des compartiments individualisés puis triés dans un laboratoire humide des locaux de 
l’ARDA. Chaque poisson est alors identifié, comptabilisé puis congelé dans des sachets regroupant tous 
les individus d’une même espèce et d’un même piège. Les poissons vivants, dont l’espèce ne peut être 
identifiée au stade larvaire, sont mis en élevage dans des aquariums baignés par un circuit ouvert d’eau 
de mer. Les individus parvenant à leur stade juvénile peuvent, dans certains cas, être plus facilement 
identifiés. 





Figure 29: Calendrier des nuits de prélèvements (en bleu) des larves par piège lumineux type CARE autour de chaque nouvelle lune (disque noir) lors des 25 sessions 
entre le mois de mars 2011 jusqu’au mois de février 2013 
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III.1.1.3 Suivi environnemental 
De février 2012 à février 2013, des échantillons d’eau de mer ont été prélevés à la surface des 
sites selon le protocole décrit en méthodologie générale et à raison d’un échantillon par lunaison. En 
janvier et février 2013, deux évènements cycloniques sont survenus quelques jours avant chaque 
campagne de prélèvement. Un effort particulier d’échantillonnage a alors été mené afin de mesurer 
éventuellement un effet des apports d’eau de pluie des cyclones : des échantillons d’eau de surface ont 
été prélevés chaque jour pendant 6 jours lors des campagnes suivant chaque épisode cyclonique. 
Les cumuls de précipitation de la côte ouest de La Réunion ont été mesurés au Port et à 
l’Ermitage par les stations de Météo France de type RADOME. L’acquisition des données s’est faite 
automatiquement en temps réel puis est expertisée à J+1 sur toute la durée de la campagne de 
prélèvement, de février 2011 à février 2013 (Figure 30). De ces relevés mensuels, on note que, sur 
toute les stations, il existe une forte saisonnalité du cumul des précipitations avec des valeurs moyennes 
entre 100 et 140mm par mois en saisons des pluies contre moins de 20mm en saison sèche sur les deux 
stations. Entre la saison des pluies 2011-2012 et la saison des pluies 2012-2013, peu de différences ont 
été mesurées par les stations sur les différents points concernant le cumul sur 1 mois. Cependant, 
l’intensité des précipitations est ici lissée par le pas de temps de mesure. 






Figure 30: Cumul des précipitations sur un mois enregistrées par les stations automatiques type RADOME 
de Météo France de février 2011 à mars 2013 a) Au Port, b) à l’Ermitage. 
 
III.1.1.4 Biais méthodologiques 
Deux biais principaux ont été identifiés. Tout d’abord les courants de surface peuvent avoir une 
grande influence sur le résultat de la capture. Quand il n’y a pas de courant, le filet est suspendu à la 
verticale sous la bouée. Cependant, quand le courant se lève, le filet est irrémédiablement porté par ce 
dernier et, tel un drapeau, il se retrouve en position de plus en plus horizontale que le courant est fort. 
Ce phénomène a plus souvent été observé sur le site de Saint-Gilles, notamment la station du cap 
Aigrette, d’autant plus que les campagnes de prélèvement situées autour de la nouvelle lune étaient 
a) 
b) 




forcément impactées par des courants de fortes marées. Dans ce cas, comment pouvons-nous être 
certains des captures obtenues le matin ? Les larves attirées par la lumière la nuit plongent-elles 
verticalement indépendamment du courant ? Est-ce que seules les plus faibles sont alors poussées dans le 
filet ? Dans ce cas, ce biais peut éventuellement se retrouver dans les taxons comptabilisés et peut être 
dans la composition chimique des otolithes des individus plus faibles. Ce paramètre a été évalué à chaque 
remontée de filet (Figure 31). 
 
Figure 31: Echelle des courants appréciés à la pose des filets. 
Un autre paramètre peut entrer en jeu dans les résultats de capture. La source lumineuse et le 
filet sont reliés par une corde nouée juste avant la mise à l’eau. Le nœud peut être réalisé par les acteurs 
de terrain à différentes distance sur cette corde bien que la consigne soit commune à tous. Ainsi, la 
distance entre les deux éléments du système peut varier de 20 à 50cm. Le diamètre d’ouverture du filet 
étant constant, la dispersion verticale des larves peut s’accroître avec la distance à parcourir lors de la 
migration verticale ce qui peut avoir directement une conséquence sur le résultat des captures. Ce 
paramètre n’a pas été mesuré lors de la campagne de prélèvement est reste donc un impondérable. 
 
III.1.2 Caractérisation des flux larvaires 
Les espèces ciblées pour l’analyse microchimique n’ont pu être déterminées a priori car nous 
n’avions aucune certitude des espèces capturées et de la répétabilité de leurs captures dans l’espace et 
dans le temps. Nous cherchions à cibler des espèces relativement abondantes à La Réunion comme à 
l’étranger dans le cas où des études comparatives puissent être menées et dont l’écologie récifale pouvait 
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être complémentaire à celle d’Epinephelus merra. Au bout de 6 campagnes de prélèvement, nous avons 
fait un premier bilan des captures en faisant le pari que ce que nous observions soit réitéré plus ou moins 
sur les 19 campagnes de capture restantes. Parmi toutes les espèces capturées (données non publiées), 
deux ont principalement retenues notre attention : Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis. 
(Voir description détaillée en méthodologie générale). Leur présence dans les filets pendant 5 des 6 
premiers mois de prélèvement sur des effectifs allant parfois à plus de 100 individus nous permettait 
d’envisager un échantillonnage d’au moins 20 individus environ pour chaque site, chaque espèce et 
chaque campagne de prélèvement. Le nombre était donc au rendez-vous. Ces deux espèces sont 
présentes dans tout l’indopacifique et ont une écologie distincte : alors qu’A. triostegus est mobile à 
l’échelle d’un récif (œufs pélagiques, comportement de broutage en banc, lieu de vie entre la dépression 
d’arrière récif à la pente externe), P. imparipennis a un comportement plus grégaire (œufs fixés sur un 
substrat, lieu de vie plus restreint). Nous avons donc choisi ces deux espèces pour le reste de la 
campagne de prélèvements et commencé nos analyses dès la fin de la dixième lunaison. L’effort de 
capture a pu être maintenu jusqu’au terme des 25 campagnes de prélèvement. Nous avons dressé un 
bilan des captures de nos deux espèces cibles (Figure 32). 





Figure 32 : Effectifs des captures d’Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis pendant les 25 
campagnes de prélèvement du programme POLARUN sur les sites de Saint-Gilles et Saint-Paul. Les 
mois en bleu correspondent à la période de la saison des pluies (de janvier à mars ; J F M) et les mois 
en jaune correspondent à la période de la saison sèche (de mai à novembre ; M J J A S O N). 
On s’aperçoit que des individus des deux espèces ont été capturés pendant presque toutes les 
campagnes. Certaines lunaisons sont exceptionnelles pour A. triostegus avec 307 individus comptabilisés 
en mai 2011 à Saint-Paul et pour P. imparipennis à Saint-Gilles avec 224 individus en octobre 2011, 1298 
individus en novembre 2011 et 219 individus en novembre 2012. On observe chez P. imparipennis deux 
épisodes de captures de larves : entre mai et décembre 2011 et entre juillet 2012 et février 2013. Cette 
période correspond nettement aux saisons sèches 2011 et 2012 (Tableau 5). Chez A. triostegus, on assiste 
à 4 épisodes de capture, plus courts : autour de mai à juillet 2011, autour d’octobre 2001 à février 
2012, avril-mai 2012 puis janvier-février 2013. Par rapport aux saisons officielles de Météo France, il 
n’apparait pas de tendances nettes de saisonnalité. On assiste plutôt à des effectifs en moyenne plus 
élevés en saison sèche de 2011 et en saison humide de 2013. En revanche, ces épisodes de flux larvaires 
correspondent aux périodes de changement de saison. Quoiqu’il en soit, chez les deux espèces, les 
tendances sont identiques que ce soit à Saint-Gilles ou à Saint-Paul si l’on fait abstraction des évènements 
exceptionnels qui, eux, sont localisés. 
 





Tableau 5 : Moyennes et écarts types du nombre d’individus capturés à chaque campagne en saison sèche 
(du mois de mai à novembre) et saison humide (du mois de janvier à mars). 
  AT   PI 
Saisons SG   SP   SG   SP 
Sèche 2011 15 ± 14   54 ± 112   257 ± 464   24 ± 32 
Humide 2012 4 ± 7   11 ± 13   5 ± 6   0 ± 0 
Sèche 2012 1 ± 1   5 ± 12   69 ± 74   12 ± 24 
Humide 2013 11 ± 3   34 ± 22   18 ± 11   11 ± 0 
 
 
Pour renforcer cette éventuelle régularité dans les épisodes de flux larvaires de ces espèces, ce 
suivi doit être poursuivi sur plusieurs années. 
Afin d’explorer la temporalité et la multi spécificité des signatures microchimiques enregistrées 
dans les otolithes, nous cherchons à composer des échantillons d’une vingtaine d’individus par espèce et 
par site. Malheureusement, seules 3 campagnes sur 25 offrent suffisamment d’individus pour un tel 
échantillonnage, avec des mois très creux comme les mois de mars 2011, mars 2012 et juin 2012 où 
aucun individu des deux espèces n’a été capturé sur les deux sites. Pour des raisons également de coût 
d’analyse, nous avons alors choisi d’échantillonner les individus par saison dans le sens large du terme à 
raison de 20 individus par espèce et par site. Si nécessaire, des captures issues de plusieurs campagnes 
d’une même saisonnalité seront ainsi regroupées dans cet objectif. Ainsi chez les deux espèces, 80 
individus ont été échantillonnés sur chaque site selon la répartition suivante, soit 320 individus (Figure 
33).  





Figure 33 : Distribution des effectifs échantillonnés chez Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon 
imparipennis. 
A partir de cet échantillonnage, nous nous sommes alors intéressés à la comparaison de la 
composition élémentaire des deux espèces sur chaque site et à travers le temps. De par sa durée, cette 
étude otolithométrique inter spécifique représente une première dans l’océan Indien. 
  




III.2 Etude spatiale et temporelle de la composition microchimique des 
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The maintenance and renewal of fish populations on coral reefs are dependent on the success of the 
larval phase and recruitment. To date, the larval phase remains largely an unknown because of the 
difficulties of tracking larvae from hatching to settlement. In this study, otolith chemistry and biometry 
were investigated to infer seasonal variability of sources and larval life history of two reef fish species 
(Acanthurus triostegus and Plectroglyphidodon imparipennis). Samples were collected over two years (2011-
2103) using light traps on two sites of the western reef area of Reunion Island (Saint-Paul’s sandy bay 
and Saint-Gilles’ coral reef within in a Marine Protected Area). Contrasting weather was encountered 
with strong cyclonic conditions during the summer 2012/2013 compared to dry conditions in 2011 
(winter and summer) and winter 2012. Hierarchical clustering analysis (HCA) used on mean chemical 
signatures (core and pelagic larval phase-PLP) allowed the identification of three larval groups of larvae 
with different geochemical fingerprints for the two species, as well as an estimation of the variability of 
their contributions between season and years. Ba:Ca time series ratios were also found to display several 
consistent pattern of variability that allows the definition of groups of larvae with fine scale differences in 
pelagic larval history. A strong link between the clusters and the seasons and years was established 
suggesting potential sources and dispersal histories would be highly temporally variable, although 
biometric parameters (total length, weight and pelagic larval duration-PLD) did not show any significant 
variation between clustering groups. Temporal variations in the Ba:Ca ratios clearly demonstrated that 
larvae from multiple trajectories replenished the study sites every season. Interestingly, while most 
larvae that replenished the study sites in 2011 (winter and summer) and in winter 2012 were 
characterized by geochemically low Ba:Ca ratio throughout the PLP, exceptional cyclonic events 
occurring during the summer 2012/2013 largely promoted the arrival of unusual cohorts that were born 
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As dispersion process determines the persistence of fish species, population dynamics and their 
evolution, understanding the recruitment variability attributable to various putative sources and larval 
migratory pathways are essential for fish management (Cowen & Sponaugle 2009; Sale et al. 2010). 
Larval fitness (e.g., growth and/or survival) and delivery to recruitment sites may largely depend on 
conditions encountered in the pelagic environment (e.g., food availability, temperature, 
hydrodynamics, predator regime) and the time larvae spend in this environment (pelagic larval duration: 
PLD) (Cowen & Sponaugle 2009). Different dispersal route may thus result in different environmental 
conditions experienced by larvae which may not only ultimately affect the number and phenotypes of 
colonizers (Swearer et al. 1999; Shima & Swearer 2009b; Burgess et al. 2012; Shima & Swearer 2015), 
but also the survival to adulthood (Shima & Swearer 2010).  
However, little is known about what fish actually experience during their pelagic or pre-
settlement stage. Technologies have been developed over a decade to determine the connectedness of 
fish populations using genetic, isotopic and geochemical approaches (Jones et al. 2009), but they 
generally give insight into the sources and destinations of dispersers. Although with highly variable 
success, otolith geochemistry has been used to infer natal origins and pattern of connectivity of marine 
coral reef fish (Secor et al. 1995; Secor et al. 1998). Most of the studies in the marine environment have 
been based on multi-elemental signatures in the core and edge portions of otoliths and have allowed the 
characterization of connectivity patterns. However, otolith fingerprints have been found to be highly 
variable at both intra and inter-annual scales (Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 2005; 
Ruttenberg et al. 2008; Kingsford et al. 2009) resulting in lack of consistency in chemical fingerprints.  
The otolith has the capacity to daily and permanently record time-resolved variations in 
temperature and/or water chemistry from the beginning of fish’s life (Campana & Neilson 1985; Nolf 
1995; Hanson & Zdanowicz 1997; Bath et al. 2000; Bergenius et al. 2005a). Yet only a few studies have 
been interested in the temporal variability of the geochemical signal during the whole larval lifetime in 
order to discriminate putative “dispersal histories” (Shima & Swearer 2009a; Shima & Swearer 2015). 
Shima and Swearer (2009a; 2015) were recently able to consistently identify and characterize putative 
larval dispersal histories over time. However Berumen et al. (2010) found contrasting geochemical 
signals in larval otoliths of different origins (self-recruiters and immigrants). Nevertheless, in this latter 
study, such discrepancy may have come from of a lack of heterogeneity in the physicochemical 
conditions of the water masses between the areas where self-recruiters and immigrants came from. Self-
recruitment as well as larval dispersal distances have been found to sustain the replenishment of reef 




areas (Jones et al. 1999; Almany et al. 2007; Planes et al. 2009; Berumen et al. 2010; Christie et al. 2010; 
Berumen et al. 2012). Nonetheless, most of the time, studies focused on a single species and looking at 
temporal variability in replenishment have rarely been addressed. However, seasonal changes in weather 
conditions may largely affect the spatio-temporal variability in water mass characteristics as well as the 
trajectories of the water masses, and thus larval signatures through time and space. Otoliths have the 
ability to give insight into dispersal variability over space and time where heterogeneous geochemical 
water bodies occur. 
Recent investigations into the larval otolith portion of the reef fish grouper Epinephelus merra 
detected contrasting Ba:Ca ratios implying that two groups of larvae have taken different routes or 
colonized Reunion fringing reefs at different times throughout the spawning season (Riou et al. 2015). 
Exceptional climatic events (cyclones) have been reported to generate mass-settlements for some species 
around Reunion Island (Crochelet 2010). However, almost nothing is known about origins, dispersal 
histories and effects of changing climatic conditions (cyclonic events) on recruitment of many larval 
species colonizing Reunion fringing reefs. As part of an intensive larval recruitment study in Reunion 
Island (POLARUN: Recruitment of coral reef fish at Reunion and application on aquaculture), larvae of 
reef fish species were randomly subsampled during over a two years period (2011- 2013). 
The purpose of this study was to explore the geochemical variability within otoliths of recruiting 
reef fish larvae in order to reconstruct likely sources and dispersal histories over two years. Changes in 
origins and dispersal paths between season and years were examined through (1) a clustering approach 
using multi-elemental fingerprints averaged over the core and larval pelagic phase, and (2) an empirical 
classification of individual based on Ba:Ca geochemical profiles. We closely considered the influence of 
cyclonic events on the number of distinct sources and their contribution to the variability of 
replenishment of reef fish population. 
 
2. Material and Methods 
 
2.1 Study system 
Reunion Island (21°07’S, 55°32’E) is a volcanic island in the south-west Indian Ocean. This 
subtropical island is located 680 km east of Madagascar, 170 km south-east of Mauritius and 800 km 
south-east of Rodrigues. The fringing coral reefs are located on the west coast where they form a 




discontinuous reef belt south of the volcanic sandy bay of Saint-Paul (SPb) spanning 25 km from Saint-
Gilles (SG) to Saint-Pierre (SP). Reunion Island has a tropical climate marked by two seasons, a cool, 
dry season (June to October) and hot, rainy season (November to May) during which tropical cyclones 
can occur. The island has world record levels of rainfall for all time scales from 12 h to 15 days 
(MeteoFrance 2012), due to heavy summer rainfall associated with tropical cyclones, their effects being 
strongly modulated by the local topography (Barcelo et al. 1997; Mayes 2007). High groundwater 
discharge frequently flows along the shoreline (Cuet et al. 1988; Naim et al. 2000). It varies along the 
reefs depending on the amount of rain during the wet season and the thickness of the coastal sedimentary 
formations which lie over the highly permeable volcanic aquifer (Join et al. 1988). As a result of this, the 
coral reef may be thus under the influenced by freshwater inputs during intense rainfall events through 
surface as well as groundwater.  
Fish larvae were collected in Saint-Paul’s bay (SPb) and off the Saint-Gilles (SG) barrier reef over 
two-years during a period of 25 new moons when their survival rates are enhanced (Doherty & Williams 
1988; Montgomery 1990) (Figure 28).  
Surface water circulation is complex and poorly understood along the west coast of Reunion 
Island. Surface currents are driven primarily by the southeast trade winds and the island effect which 
would be expected to generate anti-clockwise gyres with a general northward current along the coast 
(Dufour et al. 1995; Taquet 2004). At the local scale, recent investigations based on drifter deployment 
have shown retention zones and heterogeneous current trajectories along this coast (unpublished data, 
IFREMER). Nevertheless, surface water circulation is poorly understood during cyclonic events. 
 
2.2 Sampling and target species 
Larvae were collected using light traps (CARE: Collective Artificial Reef Eco-friendly) floating on 
the sea surface just before sunset. This device works on the positive phototropism of numerous species 
at larval stage to attract them into the area of the trap at night. At sunrise, the light of the trap is 
confused with the natural light so that the attractive effect of the trap disappears. Larvae then migrate 
vertically downwards to find deeper darker places to avoid predators (Fortier & Leggett 1983). On their 
way down, larvae will be trapped in a 1 m diameter conical net fixed just under the light trap. All larvae 
within a 50 cm range from the light are thus trapped inside the net, with a no-escape mechanism. 
Three light traps were used around 800 m from the shoreline on each site to catch larvae just 
before settlement. As post-larval colonisation peaks around the new moon (Milicich & Doherty 1994; 




Rauby 2006; Sponaugle et al. 2006), sampling was conducted for three nights before and three nights 
after the new moon, for 25 months, from February 2011 to February 2013. To avoid predation, the 
light traps were collected at dawn every morning from February 2011 to February2013.  
From all the species collected in the nets (over 150 different species), two were chosen for this 
study because of their recurrence throughout the two year experiment: Acanthurus triostegus, 
(Acanthuridae) (At) and Plectroglyphidodon imparipennis (Pomacentridae) (Pi). 
Among the total number of At and Pi larvae collected by the light trap over the two years at the 
two sites, a total of 322 individuals (150 At and 172 Pi) were sub-sampled and stored frozen for further 
biometric and chemical otolith analysis. Due to variation in the number of fish collected each month, we 
decided to merge samples into 4 periods in order to get homogenous samples matched with recruitment 
episodes: from May to July 2011 (winter 2011; At n=15 for SG and n=22 for SP, Pi n=18 for SG and 
n=18 for SP), from November to December 2011 (summer 2011-2012; At n=17 for SG and n=21 for 
SP, Pi n=20 for SG and n=4 for SP), from May to July 2012 (winter 2012; At n=18 for SG and n=20 
for SP, Pi n=22 for SG and n=16 for SP) and from January to February 2013 (summer 2012-2013; At 
n=18 for SG and n=19 for SP, Pi n=38 for SG and n=36 for SP). 
The surgeonfish A. triostegus has a wide distribution in the Indo-Pacific region (Randall & 
Heemstra 1993). It is usually found in groups on structurally complex reef flats and slopes at a depth of 
<20 m, but may occasionally be found deeper (Smith & Heemstra 1986). Larvae hatch from pelagic eggs 
and turn into juveniles of 3.2 cm (Krupp 1995). Juveniles inhabit shallow waters and will then swim in 
groups to the reef slope where, from tens up to hundreds of individuals are commonly seen on the reef 
slope down to 20 m (Smith & Heemstra 1986). As herbivores, they swim all along the reef to graze on 
algae. Aggregates of mature adults collect for gamete emission, commonly along the reef break to 
improve pelagic egg dispersion (Domeier & Colin 1997). In Reunion Island, this species is traditionally 
harvested for personal consumption (Fleury et al. 2012) or to be sold (Sumaila et al. 2007). 
The damselfish P. imparipennis is a small fish up to 6 cm widely distributed in the Indo-Pacific 
region (Myers 1991). Poorly documented, this omnivorous territorial fish feeds on algae and crustaceans 
inside a delimited area. Once a couple is created, the male will protect eggs fixed on substrate (Breder & 
Rosen 1996). Larvae will then hatch directly into the reef before dispersing into the pelagic environment 
until recruitment to a reef.  
 
 




2.3 Morphometry and PLD 
Larvae were weighed to 0.1 mg and measured to 0.1 mm using a precision balance and caliper. 
Standard lengths were obtained measuring the fish from the edge of the mouth to the base of caudal fin. 
To assess age of both species, we used otolith daily growth increments which have been tested for A. 
triostegus (McCormick 1999) and assumed for P. imparipenis as a Pomacentridae (Thresher et al. 1989; 
Wellington & Victor 1989). Sagittal otolith pairs were excised from the fish, cleaned according to Jones 
and Chen (2003) with milliQ water and dried. Right sagittae were embedded in Crystal Bond resin and 
polished in transversal thin sections to the core. Increments were counted from digital camera 
photography (Baumer) through the TNPC program (Ifremer) linked to an optical microscope (Leica). 
 
2.4 Otolith and water chemistries  
After being rinsed in distilled water, left sagittae were embedded in epoxy resin (Araldite 2020, 
Escil), ground on a transversal plan to reach their cores and polished with diamond paper of decreasing 
grain diameter (9.0, 3.0 and 0.1 µm) (Escil, Chassieu, France). Finally, the otoliths were double-rinsed 
with milliQ water, dried and stored in clean plastic vials prior to laser ablation-ICP-MS analysis. Otolith 
samples were analysed with an IR 1030 nm femtosecond laser (fs-LA, Alfamet-Novalase, France) 
coupled to an Elan DRC II (Perkin Elmer SCIEX Inductively Coupled Plasma Mass Spectrometer) 
following the protocol outlined by Tabouret et al. (2010). A continuous linear transect was undertaken 
across the otoliths from the core to the edge passing through the nucleus at a speed of 5 µm s-1 using a 
scan width of 30 µm. The laser beam operated with a fluence of 20 J.cm-2 and a repetition rate of 500 
Hz. Analytical accuracy was achieved with fish otolith certified reference material n°11 and n°13 
(National Institute for Environmental Studies, Japan) (Yoshinaga et al. 2000) that were analysed several 
times a day. Nine isotopes were monitored (7Li, 25Mg, 43Ca, 55Mn, 66Zn, 63Cu, 85Rb, 86Sr and 
138Ba). Due to the otolith aragonite composition (CaCO3), 43Ca was used as an internal standard 
during each ablation to control for variation in ablation yield and aerosol transfer efficiency. Background 
intensities collected for 20s prior to running the laser were subtracted from the otolith signal. Absolute 
concentrations of trace elements in ppm were achieved by external calibration with the use of a standard 
curve based on the analysis of NIST (National Iinstitute of Standards and Technology) glass materials 
(610, 612, 614) (Martin 2013).  
Among the nine elements investigated, only four, in addition to Ca, were systematically found 
above the LOD during the larval phase and kept in the chemical dataset (LOD based on a 3σ of the blank 




in µmol mol-1 of Ca: 5.60 for Sr, 0.035 for Ba, 0.50 for Mn and 7.1 for Mg). Elements were 
standardised to Ca (i.e., Sr:Ca, Ba:Ca, Mn:Ca, Mg:Ca) based on the stoichiometry of calcium carbonate 
(389 mg Ca g-1 otolith or 9.71 mmol Ca g-1 otolith) (Brown & Severin 2009), as these elements can 
substitute for calcium in the otolith matrix (Campana 1999) and were converted to molar ratios (mmol 
mol-1 Ca for Sr, µmol mol-1 Ca for Ba, Mg and Mn). 
 Water chemistry was investigated from February 2012 to February 2013 at each new moon for 
both sampling site (SPb and SG). Discrete samples were also collected daily in January and February 
2013 following exceptional runoffs due to cyclonic conditions. Samples were collected near the surface 
(-0.5 m) onboard a rubber motorboat (Zodiac), filtered through 0.45 µm Nalgene 
polytetrafluoroethylene filters with syringes into acid-washed low-density polyethylene bottles, acidified 
(2%) using concentrated, ultrapure HNO3 (JT Baker, Ultrex II) and refrigerated until analysis. Water 
analyses focused on the elements Ca, Sr, Ba and Mn. Samples were treated and analysed using a 
Dynamic Reaction Cell ICPMS (DRC II ICP-MS; Perkin-Elmer) as outlined by Tabouret et al. (2010). 
As for otoliths, Sr, Ba and Mn were standardised to calcium (i.e., Sr:Ca, Ba:Ca, Mn:Ca) and converted 
to molar ratios (mmol mol-1 Ca for Sr:Ca and µmol mol-1 Ca for Ba:Ca and Mn:Ca), thus giving the 
concentration ratio values.  
 
2.5 Data analysis  
Biometry and otolith measurements (morphometric and chemical continuous scans) were 
compared between sites, species and seasons using the Mann-Witney Test (Bauer 1972; Hollander & 
Wolfe 1973) (a=0,05%) as data did not always follow homoscedasticity and/or normality laws. 
Taking into account the hatch mark position, two portions of the otolith were defined for which 
mean Element:Ca ratios were calculated by integrating the corresponding portion of the transects. The 
first one corresponds to the core portion that can be attributed to the natal origin (referred as C). The 
second, from the hatch mark to the otolith edge, corresponds to the pelagic larval phase (PLP, referred 
as L). The transition zone between the two portions was not taken into account in the calculation of 
average values.  
Principal component analyse (Meunier et al. 2006) were conducted separately on each species (At, 
Pi) to reduce the variability and produce composite and uncorrelated variables from the mean chemical 
signatures of the core (C) and the PLP (L) (Ba:CaC, Ba:CaL, Sr:CaC, Sr:CaL, Mn:CaC, Mn:CaL, 
Mg:CaC and Mg:CaL) for the sites (Saint-Gilles, Saint-Paul), seasons (winter, summer) and years (2011, 




2012) as categorical variables. As no significant differences were found between the two sites in the 
otolith chemistry either between seasons or years, differences between sites were not taken into account 
in the following discussion. In the absence of a source baseline, otolith chemical ratios (from the core 
and the PLP) were used together as continuous variables in order to identify groups of fish with similar 
origin and pelagic history. Seasons (winter and summer) and years (2011 and 2012) were introduced in 
the analysis as categorical variables to determine the influence of climatic conditions. Hierarchical cluster 
analysis (HCA) was then performed on the five first principal components of the PCA. Euclidean 
distances were used in the HCA to group individuals according to their similarity by calculating pair-
wise distances between cases and aggregating the closest ones. Ward criterion was used for aggregation, 
it minimizes the within-inertia increases (Meunier et al. 2006). The optimal number of retained clusters 
is suggested automatically as the one with the higher relative loss of inertia. In order to determine which 
variables (chemical element and core or PLP portions) best describe the clusters, statistical tests (chi 
square and square correlation coefficient tests) were used: the p-value corresponding to the test of the 
following hypothesis: “the mean in category is equal to the overall mean” (for further methodology detail 
see Lê et al., 2008). A v.test value >1.96 means that p-value is less than 0.05 and its sign indicates if the 
mean of the cluster is less than or greater than the overall mean. Calculations were performed with R 
software. Mean pelagic larval duration (PLD) of each chemically defined cluster was also calculated and 
tested to evaluate whether different sources and dispersal histories were associated with different 
dispersion times. 
Since the average geochemical value over the whole pelagic larval duration may not account for 
dispersal through physico-chemically distinct water masses over time, chemical time series were 
qualitatively classified according to Ba:Ca variations as only this ratio provide several consistent patterns 
of variation. This empirical approach assumes that variation in the otolith Ba:Ca ratio mirror spatio-
temporal variation in the environments crossed by the fish. 
 
3. Results  
 
3.1 Morphometry and PLD 
The parameters for A. triostegus larvae were: PLD 42 ± 6 days, standard length 23 ± 1 mm and 
mean weight of 565 ± 67 mg. A general trend showed an increase in each parameter in the rainy season 
compared to the dry season (Table 6). 




Table 6 : Mean PLD (days), standard length (mm) and weight (mg) for Acanthurus triostegus and Plectroglyphidodon imparipennis during winter and summer seasons, 
2011 and 2012 at the two sampling sites (SG, SPb). Percentage of individuals assigned to the different clusters within reef units (SG, SL, ES and SP) according to 
the whole database (in bold) and related to each specific site (in italics).  
 
  






2 sites   Saint-Gilles   Saint-Paul 
 





39 ± 4 
 
39 ± 4 
 
40 ± 4 
 
31 ± 3 
 
32 ± 2 
 
30 ± 4 
Rainy 2011 45 ± 6 44 ± 6 45 ± 6 30 ± 5 30 ± 5 29 ± 5 
Dry 2012 
 
41 ± 7 
 
43 ± 3 
 
39 ± 10 
 
33 ± 4 
 
30 ± 4 
 
36 ± 4 
Rainy 2012 
 
41 ± 9 
 
41 ± 8 
 
41 ± 10 
 
31 ± 4 
 
31 ± 4 
 
32 ± 3 





22.1 ± 0.7 
 
21.9 ± 0.6 
 
22.2 ± 0.8 
 
14.4 ± 0.4 
 
14.7 ± 0.5 
 
14.2 ± 0.4 
Rainy 2011 23.8 ± 1.7 22.9 ± 1.0 24.7 ± 2.3 14.9 ± 0.6 14.9 ± 0.5 14.9 ± 0.6 
Dry 2012 
 
22.5 ± 0.7 
 
22.7 ± 0.8 
 
22.3 ± 0.5 
 
14.9 ± 0.5 
 
14.4 ± 0.5 
 
15.4 ± 0.4 
Rainy 2012 
 
23.6 ± 1.0 
 
23.3 ± 0.9 
 
23.9 ± 1.1 
 
14.1 ± 0.6 
 
14.1 ± 0.6 
 
14.1 ± 0.6 





510.2 ± 74.6 
 
478.4 ± 93.1 
 
542.1 ± 56.2 
 
134.5 ± 22.1 
 
129.7 ± 34.4 
 
139.4 ± 9.7 
Rainy 2011 571.5 ± 71.2 578.2 ± 65.3 564.8 ± 77.2 181.6 ± 17.5 186.7 ± 17.7 176.4 ± 17.2 
Dry 2012 
 
542.7 ± 46.1 
 
557.2 ± 63.4 
 
528.2 ± 28.9 
 
175.6 ± 13.0 
 
156.2 ± 12.8 
 
195.0 ± 13.1 
Rainy 2012 
 
634.6 ± 74.4  612.6 ± 58.9  656.5 ± 89.9 
 
149.0 ± 14.1  146.3 ± 15.0  151.6 ± 13.3 




Table 7 : p value of Mann-Witney test on PLD, standard length and weight for Acanthurus triostegus and Plectroglyphidodon imparipennis at Saint-Gilles (SG) and Saint-
Paul’s bay (SPb) between the dry (winter) and wet (summer) seasons. NS = p value not significant; * = p value significant at 0.05. 
 




        
PLD Length Weight 
 
PLD Length Weight 
Dry 2011 SG / Dry 2011 SPb 
 
NS NS NS 
 
* NS NS 
Dry 2011 SG / Dry 2012 SG 
 
NS NS NS 
 
* NS NS 
Dry 2011 SG / Rainy 2011 SG 
 
* * * 
 
* * NS 
Dry 2011 SPb / Dry 2012 SPb 
 
NS NS NS 
 
* * * 
Dry 2011 SPb / Rainy 2011 SPb 
 
* NS * 
 
* * * 
Dry 2012 SG / Dry 2012 SPb 
 
NS NS NS 
 
* * * 
Dry 2012 SG / Rainy 2012 SG 
 
NS * NS 
 
* NS NS 
Dry 2012 SPb / Rainy 2012 SPb 
 
NS * * 
 
* * * 
Rainy 2011 SG / Rainy 2011 SPb 
 
NS NS * 
 
* * NS 
Rainy 2011 SG / Rainy 2012 SG 
 
NS NS NS 
 
* * * 
Rainy 2011 SPb / Rainy 2012 SPb 
 
NS * NS 
 
* * * 
Rainy 2011 SG / Rainy 2012 SPb   NS NS NS   * NS NS 




There are very few differences between sites but several differences between seasons and between 
years (Table 7). The parameters for P. imparipennis larvae were: PLD 31 ± 4 days, standard length 14.6 
± 0.5 mm and mean weight 160 ± 17 mg. No significant differences were found between sites, seasons 
and years with PLD. Nevertheless temporal variations were found for weight (sites, seasons, years), and 
more specifically between the two sites in the dry season in 2012 and the rainy season in 2011. For 
standard length, significant differences over time (season, year) were found in Saint-Paul’s bay but very 
few at Saint-Gilles (Table 7). 
Thus for both species, the most significant differences concern the temporal variations (54% and 
29% for seasons and years respectively) mainly observed at the Saint-Paul’s sampling site (65% of 
variance) and in the rainy season. 
 
3.2 Hierarchical clustering analysis on core and PLP mean chemical ratios 
The first two components of the PCA explain 54% and 51% of the total variance in the dataset 
respectively for At and Pi (Figure 34 and Figure 35). Core and pelagic larval mean signatures were 
generally highly correlated for each chemical ratio (Figure 34a and Figure 35a). Hierarchical clustering 
analysis was used to group At and Pi individuals with similar natal origin and dispersal history. Intra-
cluster inertia of the clustering-tree indicated that three was the optimal number of clusters (Figure 34b 
and Figure 35b) that best explains both the At and Pi sampling databases. 





Figure 34: a) Correlation circle on the first factorial plane with variables (chemical ratios in the core-C 
and the pelagic larval phase-L) introduced into the Principal Component Analysis and b) 
representation of the three clusters on the map induced by the first two principal components for 
Acanthurus triostegus individuals samples from the two sites during winter and summer 2011 and 
2012. Circle, triangle and cross correspond to the cluster 1, 2 and 3 respectively.  
 
 
Figure 35: a) Correlation circle on the first factorial plane with variables (chemical ratios in the core-C 
and the pelagic larval phase-L) introduced into the Principal Component Analysis and b) 
representation of the three clusters on the map induced by the first two principal components for 
Plectroglyphidodon imparipennis individuals samples from the two sites during winter and summer 
2011 and 2012. Circle, triangle and cross correspond to the cluster 1, 2 and 3 respectively. 
 
 




For At species, cluster 1 contained the largest number of individuals (49%), followed by cluster 2 
(27%) and cluster 3 (24%). Cluster 1 presented At individuals characterized by depleted in Ba:Ca, Sr:Ca 
and Mg:Ca ratios, both for the core and the PLP (Figure 36,Table 8) compared to the overall mean. 
Furthermore, cluster 1 was mainly represented by At individuals recruited during the year 2011, 85% of 
larvae collected in 2011 compared to only 13% of those caught in 2012 (Table 10a). Cluster 2 exhibits 
higher Mg:Ca and Sr:Ca ratios for the core and PLP compared to cluster 1, yet with depleted Ba:Ca as 
for cluster 1. Interestingly, 85% of At individuals belonging to cluster 2 were found in winter 2012 
(Table 8 and Table 10a). Finally, At individuals attributed to cluster 3 mainly differed from the other 
clusters in their substantial enrichment in otolith Ba:Ca both for the core and the PLP, as well as a 
slightly lower Mg:Ca ratio (Figure 36,Table 8). However, 86% of At larvae assigned to cluster 3 were 
collected during the summer 2012-2013 (Figure 36,Table 8). No significant differences were found in 
the PLD of At between the three clusters (Figure 36). 
 
Table 8: p value and v.test for the three Hierarchical Cluster Analyse (HCA) of Acanthurus triostegus (At) for 
continuous variables, chemical ratios for the core (C) and the PLP (L), as well as categorical ones, 
year and season. 
 
 
Category p-value v.test p-value v.test p-value v.test
year 2011 2.7e-20 9.23 1.1e-07 -5.3 3.2e-07 -5.1
year 2012 2.7e-20 -9.23 1.1e-07 5.3 3.2e-07 5.1
winter 8.2e-11 6.5 2.9e-08 -5.6
summer 8.2e-11 -6.5 2.9e-08 5.6
Ba:Ca C 1.8e-10 -6.4 1.3e-20 9.3
Ba:Ca L 2.7e-06 -4.7 1.6e-03 -3.2 1.6e-18 8.8
Sr:Ca C 1.4e-12 -7.1 9.6e-03 2.6 1.7e-08 5.6
Sr:Ca L 1.5e-10 -6.7 7.8e-07 4.9 5.1e-03 2.8
Mg:Ca C 2.5e-04 -3.7 1.3e-10 6.4 1.8e-02 -2.4
Mg:Ca L 9.5e-07 -4,9 1.7e-23 10 4.3e-06 -4.6
Mn:Ca C 1.3e-02 -2.5





Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3At





Figure 36 : Mean (SD) microchemical signatures (mmol mol-1 or µmol mol-1) associated with the three 
observed clusters (HCA) for the core and the pelagic larval phase (PLP) for Acanthurus triostegus a) 
Ba:Ca, b) Sr:Ca, c) Mg:Ca,, d) Mn:Ca, and mean (SD) pelagic larval duration (PLD in days). 
For the Pi species, clusters 1 and 3 contained approximately similar numbers of individuals (38% 
and 40%, respectively), followed by cluster 2 (22 %). Pi individuals belonging to cluster 1 displayed 
primarily lower Ba:Ca and Sr:Ca ratios but higher Mg:Ca and Mn:Ca ratios compared to the overall 
mean for both core and PLP (Figure 37, Table 9). 95% of individuals belonging to cluster 1 were caught 
during the year 2011. Cluster 2 presented Pi individuals mainly characterized by a high Sr:Ca ratio, most 
of them (58%) were collected during the winter 2012. Regarding Pi larvae attributed to cluster 3, they 
mainly differed from the two other clusters by an enrichment in Ba:Ca ratio for the core and the PLP as 
for At. Additionally, the Sr:Ca ratio was similar to cluster 1 and the Mg:Ca ratio similar to cluster 2 
(Figure 37, Table 9). 96% of Pi individuals assigned to cluster 3 derived from larvae collected in summer 

































































































Sr:Ca and Ba:Ca ratios for Pi larvae collected in 2011 compared to 2012. As for At larvae, no significant 
differences were found in the PLD of Pi larvae between the three clusters (Figure 37). 
 
Figure 37 : Mean (SD) microchemical signatures (µmol mol-1) associated with the three observed clusters 
(HCA) for the core and the pelagic larval phase (PLP) for Plectroglyphidodon imparipennis a) Ba:Ca, b) 
Sr:Ca, c) Mg:Ca,, d) Mn:Ca, and mean (SD) pelagic larval duration (PLD in days). 
Interestingly, the incorporation rate of elements appeared to be specie’s specific (Figure 36 and 
Figure 37). Taking into account individuals with low and invariable Ba:Ca along the whole PLP (see later 
discussion), the At species incorporated >2, >4 and 1-2 times more barium, manganese and magnesium 



































































































Table 9 : p value and v.test of the three Hierarchical Cluster Analysis (HCA) of Plectroglyphidodon 
imparipennis (Pi) for continuous variables, chemical ratios for the core (C) and the PLP (L), as well 
as categorical ones, year and season. 
 
 
3.3 Dispersal variable trajectories according to Ba:Ca profiles. 
Most of chemical ratios (Sr:Ca, Mg:Ca and Mn:Ca) show no significant differences in the profile 
shape during the larval life for both species (not shown). For all individuals, Mg:Ca and Mn:Ca 
underwent opposite variations occurring in both species over time: Mn:Ca gradually increased during 
the larval life while Mg:Ca decreased from birth to young stage, and Sr:Ca remains relatively invariable. 
On the contrary, Ba:Ca ratio stands out from other elements by a wide variety of patterns during the 
larval lifetime (Figure 38 and Figure 39). We assumed Ba:Ca was the only ratio able to reconstruct 
hindcasted variation during dispersal in the pelagic environment and thus qualitatively sorted At and Pi 
larvae into five categories (I, II, II, IV and V) according to the shape of the Ba:Ca profiles. Types I, II and 
III were similar because of their low Ba:Ca core ratios but differed in their variations during the pelagic 
period of development (Figure 38 and Figure 39). Type I displayed low and invariable Ba:Ca ratios 
through the entire larval life (core + PLP). In type II, Ba:Ca ratio peaked sharply in the second half of 
the PLP, while in type III it moderately increased in the early PLP and oscillated across much of the 
larval period of development. Compared to the first three categories, types IV and V displayed high 
Ba:Ca ratios at the beginning of larval life (core and first half of the PLP). They essentially differed from 
one another by their Ba:Ca variations toward the end of the PLP. Category IV exhibited low Ba:Ca 
ratios in the second half of the PLP up to the catch, while Ba:Ca decreased to baseline value, then peaked 
again and finally regained baseline values at the otolith edge in type V (Figure 38 and Figure 39). 
Although the five types of profiles were found for the At species, only four categories (I, II, IV and V) 
were encountered for the Pi species.  
Category p-value v.test p-value v.test p-value v.test
year 2011 2.9e-32 11.8 7.8e-03 -2.7 8.6e-22 -9.6
year 2012 2.9e-32 -11.8 7.8e-03 2.7 8.6e-22 9.6
winter 3.7e-03 2.9 2e-06 4.8 1.5e-14 -7.7
summer 3.7e-03 -2.9 2e-06 -4.8 1.5e-14 7.7
Ba:Ca C 1e-12 -7.1 4.5e-16 8.1
Ba:Ca L 1.9e-18 -8.8 3.1e-20 9.2
Sr:Ca C 9.2e-10 -6.1 5.6e-17 8.4
Sr:Ca L 2.4e-09 -6 4.3e-19 8.9
Mg:Ca C 1.1e-02 2.4 8e-03 -2.7
Mg:Ca L 8.1e-10 6.1 9.8e-07 -4.9
Mn:Ca C 8.9e-03 2.6 9.5e-03 -2.6
Mn:Ca L 1.1e-14 7.7 1.3e-11 -6.8
Continuous 
variables
Pi Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3
Categorical 
variables





Figure 38 : Different patterns of otolith Ba:Ca (µmol mol-1) time series reported for Acanthurus triostegus. 
Type I: low Ba:Ca during the entire larval life period; Type II: low Ba:Ca during the core and early 
PLP, late PLP peak in Ba:Ca ratio; Type III: low core Ba:Ca ratio, moderate and varying Ba:Ca ratio 
during the PLP; Type IV: high Ba:Ca ratio during the core and early PLP, low Ba:Ca ratio during late 
PLP; Type V: high Ba:Ca ratio during the core and early PLP, peak of Ba:Ca ratio during late PLP. 
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Figure 39 : Different patterns of otolith Ba:Ca (µmol mol-1) time series reported for Plectroglyphidodon 
imparipennis. Type I: low Ba:Ca during the entire larval life period; Type II: low Ba:Ca during the 
core and early PLP, late PLP peak in Ba:Ca ratio; Type IV: high Ba:Ca ratio during the core and early 
PLP, low Ba:Ca ratio during late PLP; Type V: high Ba:Ca ratio during the core and early PLP, peak 
of Ba:Ca ratio during late PLP. Note that Type III was not found for this species. Arrows correspond 
to the location of the primordia. 
 
3.4 Variability in the contribution of clusters and Ba:Ca profiles for seasons and 
years. 
For the two species, the contribution of the three clusters was clearly related to seasons and years. 
Larvae assigned to cluster 1 were mainly found during the winter and summer 2011 (81% and 89% 
respectively for At, 89% and 83% respectively for Pi), while those grouped in clusters 2 and 3 were 
respectively observed during the winter 2012 (90% for At and 92% for Pi) and the summer 2012-2013 



































Distance edge to edge (µm)
















Distance edge to edge (µm)

















Distance edge to edge (µm)
PI 457 PI 479Type V




Table 10 : Percentage of individuals assigned to the three Hierarchical Cluster Analysis (HCA) and Ba:Ca 
time series categories for to the four sampling periods (winter 2011 and 2012, summer 2011/2012 and 
2012/2013). a) Acanthurus triostegus, b) Plectroglyphidodon imparipennis. 
 
 
Overall, the contribution of Ba:Ca categories also followed seasonal and yearly trends. Although 
Ba:Ca type I was highly represented in cluster 1 (year 2011, 65% to 84% for At and 57% to 83% for Pi) 
and cluster 2 (winter 2012, 79% for At and 71% for Pi), it was absent in cluster 3 for At but not for Pi 
(3% to 17%). For this latter species, flat profiles (type I) attributed to cluster 3 displayed higher levels of 
Ba:Ca compared to those classified in clusters 1 and 2 (Figure 38). Regarding the four other categories 
(II, III, IV and V), they were predominantly represented in cluster 3 during the summer 2012-2013 (At, 
84%; Pi, 69%). Type II profiles were marginally represented whatever the species, season and year 
(<6%), except during the winter 2011 (At, 19%), the summer 2011-2012 (Pi, 13%) and the summer 
2012-2013 (Pi, 18%). Type III profiles were only found for some At individuals classified in cluster 3 
with a significant appearance during the summer 2012-2013 (35%). Finally, profiles of types IV and V 
were essentially encountered during the summer 2012-2013 for larvae of the two species assigned to 
cluster 3 (At, 43%; Pi, 54%).  
 
4. Discussion 
Understanding larval sources and dispersal history is critical for understanding reef fish 
populations dynamics and gene flow (Cowen & Sponaugle 2009; Shima & Swearer 2010). Multi-
elemental signatures in the core and edge portions of otoliths have been used on reef fish species to infer 
geographical origins and larval dispersal (Patterson et al. 1999; Chittaro et al. 2004; Patterson et al. 
a) Acanthurus triotegus
season year n I  II  IV/V I  II  IV/V I  II/III  IV/V
Winter 2011 37 65 11 5 5 0 3 0 11 (8/3) 0
Winter 2012 38 10 0 0 79 3 8 (5/3) 0 0 0
Summer 2011/2012 38 84 5 0 8 0 0 0 3 0
Summer 2012/2013 37 13 0 3 0 0 0 0 41 (6/35) 43 (32/11)
b) Plectroglyphidodon imparipennis
season year n I  II  IV/V I  II  IV/V I  II  IV/V
Winter 2011 36 83 6 0 8 0 3 0 0 0
Winter 2012 24 0 0 0 71 8 13 (9/4) 4 4 0
Summer 2011/2012 37 57 10 16 (13/3) 11 3 0 3 0 0
Summer 2012/2013 75 3 0 1 3 3 4 17 15 54 (25/29)
values in parenthesis refer to the contribution in % of type II and III or IV and V
Cluster 2 Cluster 3
Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3
Cluster 1




2004b; Patterson et al. 2004c; Bergenius et al. 2005b; Patterson et al. 2005; Patterson & Swearer 2007; 
Hamilton & Warner 2009; Kingsford et al. 2009). However, application to the understanding of 
connectivity patterns met with variable success because of the variability in fingerprints at both intra- 
and inter-annual scales (Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 2005; Ruttenberg et al. 2008; 
Kingsford et al. 2009; Cook 2011). Moreover, temporal variability in chemical signatures can 
significantly bias the attribution of origins especially in the case of missing origin baseline signatures.  
We combined two approaches to investigate the seasonal (winter/summer) and inter-annual 
(2011-2012) variability in the recruitment of the two reef species Acanthurus triostegus (At) and 
Plectroglyphidodon imparipennis (Pi) at two relatively close locations (Saint-Gilles, Saint-Paul’s bay) in the 
north western part of the Reunion Island fringing reef. While the first examined the general trend in 
seasonal and inter-year variability using conventional clustering analysis on the basis of mean otolith 
fingerprints of core and pelagic larval stages, the second investigated at a fine scale, dispersal variations 
based on differences in the relative shape of Ba:Ca time series. No significant differences were found 
between the sampling sites for otolith fingerprints, larvae morphometric characteristics or pelagic larval 
durations. These results supported the same larval flow at both locations, in agreement with other 
observations suggesting that Saint-Paul’s bay would be a transit area for recruiting larvae because of its 
particular oceanic circulation (Pothin 2005). For this reason, sampling sites were not compared in the 
following discussion anymore. 
 
4.1. General trend in larval clusters within and between years 
Clustering analysis of otolith chemistry allowed the identification of three discrete sources and 
larval dispersal history clusters for each species. At least two clusters were represented during each 
season and year, suggesting that the north western reef of Reunion Island probably sheltered At and Pi 
larvae with various geochemical fingerprints during all seasons and years. Nevertheless, the contribution 
of each fingerprint appeared to be very variable depending on the seasons and years.  
 
Seasonal and year variability in the contribution of clusters  
Larvae assigned to cluster 1 were widely found during the year 2011 (81% in winter and 89% in 
summer for At; 89% in winter and 83% in summer for Pi). However, the contribution of larvae 
classified in cluster 2 was only significant in winter 2012 (90% for At; 92% for Pi), while larvae 




attributed to cluster 3 were mainly observed in summer 2012-2013 (84% for At; 86% for Pi). Thus our 
results suggested a strong temporal variability in the otolith fingerprints as previously reported in several 
studies especially on Sr:Ca, Mg:Ca and Ba:Ca otolith ratios of estuarine and marine species as well as 
freshwater species (Martin & Thorrold 2005; Walther & Thorrold 2009).  
 
Winter variability in otolith geochemistry: Sr:Ca and Mg:Ca ratios 
Winter 2011 and 2012 were both dry although were differentiated by the otolith chemistry (high 
contribution to cluster 1 in 2011 and to cluster 2 in 2012) suggesting other factors played a significant 
role. Compared to cluster 2, otolith elemental ratios in cluster 1 were generally depleted in Sr and Mg 
ratios for the At species, but enriched in Mg and depleted in Sr for the Pi species. Although the Sr:Ca 
ratio is fairly constant in oceanic waters (Brown & Severin 2009), positive relationships have been found 
between otolith and water chemistry in the laboratory as well as field studies (Sturrock et al. 2012). 
Nevertheless, changes in this ratio have also been widely attributed to differences in temperature and 
salinity (Campana 1999; Bath et al. 2000; Elsdon & Gillanders 2002), as well as changes in otolith 
growth rates (Sadovy & Severin 1994; Martin & Thorrold 2005). Concerning the essential element Mg, 
enriched ratios were likewise observed in the larval stages of other marine fish (Sadovy & Severin 1994; 
Martin et al. 2004; Martin & Thorrold 2005). However, although the Mg:Ca ratio was never related to 
water chemistry, positive, negative and non-significant relationships were found with otolith growth 
(Hamer & Jenkins 2007; Sturrock et al. 2012). Consequently, we must be very careful in interpreting 
geochemical differences between clusters 1 and 2 as corresponding to differing larval sources, as they 
were mainly differenciated by the Mg:Ca and Sr:Ca ratios, these elements are regularly used for stock 
discrimination but are greatly influenced by temperature and growth rate effects (Sr) or expected to 
vary according to physiological conditions and metabolic rates (Mg) (Sturrock et al. 2012). At this stage, 
we cannot ascertain whether the shift in Sr and Mg elemental ratios between the two consecutive 
winters was related or not to different sources as we cannot separate the environmental imprint from 
the influence of metabolic and kinetic effects on element incorporation into otolith increments especially 
for marine fish (Patterson et al. 1999; Patterson et al. 2004b; Patterson & Kingsford 2005; Patterson et 
al. 2005; Ruttenberg et al. 2008; Brown & Severin 2009; Miller 2011). This is particularly relevant as 
only slight differences in morphometric characteristics and PLD were observed between seasons and 
years for the two species. This probably suggests that conditions experienced by larvae during their 
dispersal from different origins were not sufficiently different to significantly influence the fitness of the 
larvae in the studied area. Finally, this can pose significant problems for researchers who intend to 




identify natal origins for adult fish as temporal variability in physical as well as biological conditions may 
be confused with spatial differences (Gillanders 2002a; Walther & Thorrold 2009). 
 
Unusual Ba:Ca signatures during the summer 2012/2013 
In the case of the Ba:Ca ratio, significant differences were only found for the summer 2012-2013 
when compared to the other periods studied. The two years studied differ only in their rainy season as 
the summer 2011-2012 was relatively dry while summer 2012-2013 was affected by the passage of two 
significant cyclones at the beginning of 2013 (Dumille 2nd – 4th January, Felleng 31st January – 3rd 
February 2013) accompanied by large waves, strong currents and very high rainfall. Although barium 
incorporation into the otolith could also be subject to effects not related to the water chemistry (salinity, 
temperature, diet, fish metabolism: see the review of Sturrock et al. (2012)), greater Ba concentrations 
in otolith core and PLP of larvae assigned to cluster 3 may be linked to the particular weather 
encountered during summer 2012-2013 with an early cyclonic period (starting in October) punctuated 
by the strong influence of two exceptional cyclonic events in January and February 2013. Variations 
found in some individuals (Figure 38 and Figure 39) are too significant to be only related to changes in 
the mineral/protein ratio, growth rate, temperature and ontogenic shifts in physiology. Consequently, 
as in several previous studies (Hamer et al. 2006; Clarke et al. 2007b; Hamer & Jenkins 2007), we 
assumed that this ratio has considerable potential to explore what fish actually experience during their 
pelagic dispersal around Reunion Island. This hypothesis is reinforced by our preliminary results (Riou et 
al. 2015) which showed that the otolith Ba:Ca ratio of Epinephelus merra was useful in identifying two 
groups of larvae that were born and dispersed in geochemically different environments. In this latter 
work, the authors were not able to ascertain whether otolith Ba:Ca differences were related to various 
sources and dispersal routes, or to different cohorts from a unique geographical source which had 
experienced different environmental conditions at different times during the spawning season. Heavy 
rainfall from tropical storms could have enhanced terrestrial inputs via Ba desorption from particles, 
groundwater discharge (Shaw et al. 1998; Lin et al. 2010) or ion exchange in the mixing zone of coastal 
aquifers between fresh and saline waters (Gonneea et al. 2013), leading to the formation of a 
heterogeneous Ba-enriched plume in the coastal areas. Varying Ba:Ca ratios along plume gradients 
would account at least partially for the great variability found in Ba:Ca ratios between individuals (see 
supplementary data). Furthermore, associated winds had potentially transported larvae far from their 
sources with more complex trajectories under such exceptional climatic events. This will be discussed in 
the following part of the discussion. 




4.2. Variables sources and dispersal trajectories demonstrated by Ba:Ca profiles 
Because conventional cluster analysis was based on mean geochemical signatures (core and PLP), 
this approach is not able to give detailed dispersal trajectories. On the contrary, otolith geochemical 
profiles may a priori provide relative information on marine larval transport pathways, especially 
whether individual larvae experienced environments with shared characteristics (chemistry), as well as 
whether they passed through various geochemically differentiated water masses over time. To date, only 
very few studies have focused on geochemical profiles to infer detailed information about origin and 
dispersal variability within restricted areas that are characterised by distinctive environmental conditions 
(Shima & Swearer 2009a; Shima & Swearer 2015). The scarcity of studies that have used continuous 
geochemical profiles from otoliths is due to the difficulty in mapping or hindcasting specific water 
masses crossed by the larvae during their life time (Ben-Tzvi et al. 2008), as well as the variability over 
time and our inability to easily separate the environmental imprint from the influence of metabolic and 
kinetic effects on element incorporation into otolith increments for many elements (Patterson et al. 
1999; Patterson et al. 2004b; Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 2005; Ruttenberg et al. 2008; 
Brown & Severin 2009; Miller 2011). For this to be the case, elements of interest have to be 
preferentially deposited into otolith increments in proportion to the physicochemical properties of the 
environment while limiting the confusion effect of ontogenic and physiologic processes. Spatial 
heterogeneity of these elements must exist in the studied environment and must be stable over a 
sufficiently long period of time, so that larvae using different routes record distinct signatures over time 
whatever their origins. Among the elements trapped in the otolith lattice, Ba is probably the one that 
best meets these assumptions because, first Ba was found to be mainly incorporated in otoliths according 
to the water composition (Bath et al. 2000; Elsdon & Gillanders 2005; Dorval et al. 2007; Walther & 
Thorrold 2009), and secondly Ba would be expected to vary in coastal and open waters in response to 
terrestrial input (dissolved and sediment loads, groundwater), oceanographic features (upwelling) or 
biological processes (local phytoplankton blooms) (Lea et al. 1989; Patterson et al. 1999; Alibert et al. 
2003; Patterson et al. 2004b; Sinclair & McCulloch 2004; Montaggioni et al. 2006; Prouty et al. 2010). 
 
Seasonal variability in Ba:Ca multiple sources and dispersal pathways  
Using geochemical time series, Shima and Swearer (2015) recently demonstrated that reef 
recruiting larvae may result from multiple incoming trajectories. Using genetic parentage analysis 
Berumen et al. (2012) highlighted that connectivity would be variable among species and over time. Our 
results are in good agreement with these studies as multiple geochemically (Ba) distinct cohorts 




replenished the two sites with variable contributions according to seasons and years (Table 10). Ba:Ca 
ratio allowed the identification of two putative sources of larvae as well as four (Pi) and five (At) 
different dispersal trajectories. Our data underlined the influence of the summer 2012-2013 (possibly 
due to the influence of tropical storms) on the enhancement of infrequent cohorts, especially those Ba-
enriched during their birth and/or transit in the pelagic environment (Table 10; Figure 40). Indeed, in 
relatively dry conditions (year 2011 and winter 2012) a low and invariable Ba:Ca cohort (category I) 
largely dominated the recruitment (71% to 92%) whichever the species. Moreover, 92% to 100% of At 
and 84% to 97% of Pi larvae have embryonic development (core) with low Ba:Ca suggesting their 
mothers were maturing in a depleted-Ba:Ca environment. Low and constant otolith Ba:Ca ratios were 
in agreement with the typically low and invariable seawater Ba:Ca ratios we recorded over one year at 
both sampling sites (4.8 ± 0.4 and 5.3 ± 0.5 µmol mol-1, respectively for SG and SPb). 





Figure 40: Variability in the Ba:Ca water chemistry at the two sampling sites over one year, including 
summer 2012/2013. Graph below represents a focus on summer 2012/2013 under the influence of 
cyclonic events. 
  
However during more humid and windy conditions (summer 2012-2013), recruiting larvae 
derived from multiple trajectories as shown by the four geochemically distinct Ba:Ca shapes (categories 
II, III, IV and V, Figure 40) which account for 77% to 87 % of Pi and At respectively. These cohorts 
were born in low Ba (II and III) or Ba-enriched (IV and V) water bodies, each of them crossing water 
























































PLP for II, III and V). Compared to dry periods, more larvae from the two species have embryonic 
development with high Ba:Ca ratio, 43% of At and 54 % of Pi. For these individuals, mother maturation 
would be expected to occur in Ba:Ca enriched plumes. Interestingly, larvae from category V exhibited 
several passages in Ba-enriched water masses (birth, early and late PLP), while those of category III 
remained in moderately Ba-rich water bodies their entire larval pelagic stage. Some individuals might be 
travelling together (same geochemical signatures) during the first part (I and II; IV and V), but 
surprisingly diverged in the late PLP (Figure 40). Three categories (II, IV and V) converged in their 
environmental signatures of low Ba:Ca ratios (typical of sampling sites) earlier or closer to the end of 
their profiles, while the latter category (III) did not. As previously mentioned (Warner et al., 2000; 
Shima and Swearer, 2015), early convergence would suggest that groups of individuals might be 
travelling together, or that they may accumulate in the vicinity of recruitment sites prior to settlement. 
Inversely, some others (II and V) converged just before they were caught as was also found for some 
subsets of cohorts of common tripleflin (Shima & Swearer 2015). Cohorts of categories II and V 
geochemically converged late (Figure 40) suggesting they left Ba-enriched water only a few days before 
they were recruited. Finally, cohorts of category III did not converge to low Ba:Ca values suggesting 
they did not reach the sampling sites in time to ensure that new geochemical characteristics were 
recorded in the otoliths. It is possible however that various geographical areas enriched in Ba could be 
responsible for the reported multiple Ba patterns, with complex convergence and divergence in the 
geochemical Ba signal.  
 
Possible mechanisms of high Ba:Ca fingerprints and consequence on larval history  
High Ba:Ca ratio spikes have previously been found in specific otolith portions of several marine 
fish, some of them being related to two major origins of Ba. For instance, Clarke et al. (2007a) found 
significant Ba:Ca peaks in some portions of Eulachon (Thaleichthys pacificus) otoliths corresponding to 
their summer oceanic residence in a marine area subject to upwelling events. Patterson et al. (2004a) 
and Patterson et al. (2005) observed strong otoliths Ba:Ca ratios during early life of the Spiny chromis 
(Acanthochromis polyacanthus) and Neon damselfish (Pomacentrus coelestis) in reefs also under the influence 
of upwelling pulses. On the contrary, Hamer et al. (2006) observed Ba:Ca otolith peaks in Silver 
seabream (Pagrus auratus) collected in Port Philip Bay (Australia) under the influence of terrestrial input, 
while Berumen et al. (2010) observed high Ba:Ca values in a few individuals of the reef-fish Orange 
clownfish (Amphiprion percula) during their early larval stages, but the Ba origin was unknown. Our 
previous study (Riou et al. 2015) indicated that some Epinephelus merra larvae also crossed Ba-enriched 




water masses during dry weather conditions but preferentially during their early PLP, all of them 
converging to low Ba:Ca areas about ten days before recruiting. For this species individuals with high 
Ba:Ca ratios otolith mainly replenished the most southern fringing reefs of Reunion Island (Riou et al. 
2015). Results of the present study are in good agreement with a major contribution of larvae with Ba-
depleted otoliths to the north western reef area during dry weather conditions. The unusually large 
arrival of At and Pi larvae with Ba-enriched otoliths during the summer 2012-2013 suggest that specific 
conditions occurred during this season, either due to Ba intake in the coastal zone and/or to drastic 
changes in dispersal currents.  
We do not know at this time whether cyclonic events promoted the input of a Ba-rich water body 
at a specific place or contributed to the dispersal of larvae further from their sources. Surface water was 
sampled over six consecutive days following both cyclonic events from the plume of the Galet River that 
flows into Saint-Paul’s bay (Dumille and Felleng). Although Ba levels were found to be twice those of 
conventional seawater just after the cyclonic events, after only two days typical seawater Ba:Ca ratios in 
the bay were back to normal (Figure 41). A more prolonged period of high Ba levels would be needed to 
account for the observed Ba:Ca otolith peaks of both species. Groundwater discharge or ion exchange in 
the mixing zone of coastal aquifers would thus be involved to explain the prolonged presence of Ba-rich 
water bodies along the coasts of Reunion Island. Submarine groundwater discharge from shallow 
aquifers occurs frequently along the Reunion Island shoreline and within the back reef zones (Cuet et al. 
1988; Naim et al. 2000; Tedetti et al. 2011) and its Ba composition is more than twice that of 
conventional seawater during a summer period similar to 2011-2012 (Riou, unpublished data).  





Figure 41: Schematic representation of the five different patterns of otolith Ba:Ca (µmol mol-1) time series 
reported for both species, with special emphasis onto larval histories according to low and high 
Ba:Ca during the core and pelagic larval phase (PLP). 
 
Temporal versus spatial Ba:Ca sources 
Intense rain associated with tropical storms can lead to enhanced groundwater discharge and thus 
to an increase in dissolved Ba in some specific places along the coast. Eggs of Pi larvae are expected to 
stay attached to the substrate in the fringing reef zone until hatching (Breder & Rosen 1996). The At 
species have been seen along the reef front at the time of gamete emission, in order to improve pelagic 
eggs dispersion (Domeier & Colin 1997). At and Pi individuals with Ba-enriched core and an early PLP 
portion (categories IV and V) were mainly found in substantial number during the summer 2012-2013 
(43 % and 54 % respectively). More widespread Ba-enriched plumes along the fringing reef and reef 
front would be expected during this period, although a change in the larval source from a specific area 




year-round impacted by high Ba inputs could be a plausible explanation. Furthermore, prolonged 
enrichment of the Ba:Ca ratio throughout the early PLP could be the result of a local retention 
mechanism in a Ba:Ca enriched plume. 
Some At and Pi larvae born in high Ba water masses during the summer 2012-2013 hatched long 
before the onset of cyclonic events (end December 2012 for At; October 2012 for Pi). This suggest the 
presence of specific Ba-enriched zones independent of storm conditions and thus, a change in the 
dispersal mechanism that favored efficient larval transport, which does not usually reach the north 
western part of the Reunion Island reef. Another possibility may be that Ba-depleted and Ba-enriched 
larvae display temporal variability in the geochemistry of a source and specific pathways that the larvae 
may traverse over time (Riou et al. 2015) as significant changes may occur in otolith fingerprint 
throughout a protracted spawning season (Cook 2011). However, taking into account the PLD and date 
of capture, almost simultaneous hatching of larvae with low and high Ba in their core would occur from 
December to mid-January for At and Pi species, as well as for 15 days in October for the Pi species. We 
thus concluded that the two larval categories cannot come from temporally different cohorts of a same 
source but rather from different geographical sources characterized by heterogeneous geochemical 
composition depending on the Ba. The variable contribution of the high Ba:Ca source we reported 
between dry conditions during winter (0%-8% for At and 3%-16% for Pi) and summer 2012-2013 with 
active storm activity (43% and 54%, respectively for At and Pi). This is in agreement with the finding of 
Berumen et al. (2012) who demonstrated significant year-differences in the larval dispersal in Kimbe bay 
(Papua New Guinea) for two reef fish species using genetic parentage analysis. In our case, strong 
dispersal variability would be related to changes in weather conditions highlighting the prominent role of 
climatic events on the dispersal of reef fish larvae in tropical regions. 
As proposed by Riou et al. (2015) for E. merra, Ba-enriched larvae of At and Pi could originate 
from the south-western part of the island. It has been found that fish larvae settle relatively close to their 
natal zone or at great distances depending on hydrodynamic features (Christie et al. 2010; Berumen et al. 
2012; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013). Christie et al. (2010) were able to identify larvae that 
dispersed up to 180 km from their natal area as they were entrained in meso-scale eddies. Inversely, 
larvae can be retained close to their dispersal kernel while contributing successfully to their self-
recruitment (Berumen et al. 2012; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013). We thus propose that the 
larvae that replenished the north-western part of Reunion fringing reefs came from nearby sources that 
dispersed, or were retained in relatively homogeneous and Ba-depleted water masses (similar to the 
study sites) during dry weather conditions, while the recruitment of larvae from unusual sources that 
dispersed along multiple paths were promoted during periods largely influenced by tropical storms such 




as summer 2012-2013. Large meso-scale eddies that generally create a northward current along the west 
coast of Reunion Island, but also heterogeneous trajectories with retention in the vicinity of the island as 
well as offshore entrainment (Dufour et al. 1995; Taquet 2004), could have been enhanced during the 
summer 2012-2013 resulting in the efficient transport of Ba-enriched larvae from the south or other 
areas. 
Acquiring information about the sources but also detailed dispersal histories is increasingly 
necessary to resolve some of the underlying mechanisms of realized connectivity that would condition 
the post-dispersal survival to reproductive age (Shima & Swearer 2009a; Burgess et al. 2012; Shima et al. 
2015; Shima & Swearer 2015). Our results support the recent findings of other studies which reported 
that connectivity in marine metapopulations is based upon a mix of occasional complex dispersal and 
substantial natal retention (Swearer et al. 1999; Swearer et al. 2002; Jones et al. 2005; Almany et al. 
2007; Shima & Swearer 2009a; Shima & Swearer 2015), the proportion of each being largely temporally 
variable and dependent on physical and behavioural mechanisms. While previous studies suggested 
occasional larval pool to be from longer distance dispersal, we found no significant differences in the 
PLD whatever the specie between the low otolith Ba:Ca category predominantly present during periods 
marginally affected by tropical storms, and the high otolith Ba:Ca category encountered largely under 
the influence of storm activity (summer 2012-2013). This would suggest that the multiple dispersal 
trajectories observed due to particular climatic conditions did not result in major changes in dispersal 
duration and morphometric parameters in our study area. Behavioral mechanisms have thus to be 
invoked as previously proposed in other studies (Thorrold et al. 2001; Kingsford et al. 2002). In 
addition, this would suggest that recruitment of the two species follows a biological synchronism. We 
found similar PLD for At compared to others studies in French Polynesia and Wallis Island (Lo-Yat 
(2002)while lower levels for Pi than at Hawaï (Lobel 1997). Slight differences in morphometric 
characteristics of larvae appear to be linked to seasons and years probably in relation with available diet. 
Similar dispersal pathways were found for the two species despite a different PLD, At (42 ± 6 days) 
dispersing on average for 11 days more than Pi (31 ± 4 days). Improved understanding of the 
relationship between particular climatic conditions, Ba-enriched hot spot, PLD and larval trajectories 










In summary, origins and dispersal history of Acanthurus triostegus and Plectroglyphidodon imparipennis 
larvae that recruit in the north western part of the Reunion Island fringing reef appeared to be 
temporally variable (seasons and years) and largely dependent on climatic conditions. Ba:Ca ratio was 
the most significant elemental ratio allowing the identification of different putative sources and dispersal 
trajectories during the pelagic larval phase. During dry seasons (winter) and summer weakly affected by 
tropical storms (2011-2012), prevailing larvae were born and dispersed in Ba-depleted water masses 
such as the studied sites, which may suggest recruitment occured through self-recruitment in this area in 
this type of climatic condition. Inversely, larvae from multiple origins and dispersal pathways (Ba-
enriched as well as Ba-depleted) colonized SG and SPb during the summer 2012-2013 which was 
characterized by particular climatic conditions (tropical storms). In light of the occurrence of both Ba 
categories before and during storm events, changes in hydrodynamic conditions must be invoked to 
explain the inputs of larvae of two origins and multiple dispersal trajectories, although this does not 
preclude an increase in the transfer of dissolved Ba from the island to some specific coastal zone areas. 
This assumed that in such climatic conditions a high proportion of recruiting larvae were exported from 
more distant sites and subjected to terrestrial Ba contributions. Additionally, behavioral mechanisms 
may be involved to explain why PLD were not significantly different for both species between classic 
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Les variations de concentration Ba:Ca se retrouvent dans la composition chimique de deux autres 
espèces : Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis. Comme avec Epinephelus merra, on 
retrouve dans la phase larvaire des individus avec de fort taux de Baryum et d’autres sans. Ainsi, pour 
des durées de vie larvaire différentes (30, 40 et 50 jours chez P. imparipennis, A. triostegus et E. merra), le 
baryum est bel et bien un marqueur des histoires de vie des poissons coralliens à La Réunion. 
Cette étude complémentaire à celle du premier chapitre complète nos connaissances sur la 
dimension spatiale de la chimie des otolithes des poissons des récifs coralliens de La Réunion et nous 
apporte des éléments de réflexion sur la dimension temporelle. L’hypothèse selon laquelle la partie 
Nord des récifs coralliens de l’île de La Réunion est confortée par la présente majoritaire de poissons 
dont les otolithes ne présentent pas de fort taux de Ba:Ca en saison normale. En revanche, l’analyse des 
conditions météorologiques particulières qui ont permis la présence d’individus dont les otolithes 
présentent une forte concentration en Ba:Ca peut aller dans le sens de l’hypothèse que ces sources 
pourraient provenir des récifs coralliens plus au sud, comme notre expérience sur E. merra le suggère. Il 
n’est pas non plus impossible que des excursions au large puissent être également à l’origine de ces 
fortes teneurs en baryum par phénomène d’upwelling par exemple. Une saisonnalité apparait donc 
fortement où l’impact des pluies cycloniques ont leur importance mais n’expliquent pas en totalité les 
profils chimiques chargés en baryum. 
Nous savons à présent que l’étude de la microchimie par ablation laser des otolithes de poissons 
coralliens à La Réunion nous permet de différencier deux types d’histoire de vie : celles traversant des 
zones exposées à une forte dose de baryum pendant plusieurs jours et celles traversant des zones dont la 
teneur en baryum est similaire à la moyenne des océans. Cette différence, possible chez plusieurs 
espèces coralliennes aux caractéristiques écologiques variables, peut se produire à différents instants de 
la vie des espèces étudiées. 
Notre réflexion sur le potentiel de l’analyse de la microchimie des otolithes par ablation laser 
pour la gestion d’espèces récifales coralliennes à La Réunion nous amène alors à nous interroger sur la 
nature de sources d’enrichissement en baryum et le potentiel de leur localisation afin de créer un lien 
entre profils chimiques d’individus et spatialisation des trajectoires, éléments nécessaires à la gestion 
d’un espace marin : Quelles sont les sources possibles pouvant expliquer des zones d’enrichissement en 
baryum ? Sont-elles susceptibles d’apparaître près des côtes de La Réunion ou au contraire, d’avoir une 
origine plus lointaine ? 
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CHAPITRE IV PERTINENCE DU BARYUM DANS LA 
MICROCHIMIE DES OTOLITHES 
 
Nous l’avons vu dans les chapitres précédents, trois espèces coralliennes à l’écologie variée 
(sédentaire, benthique et démersale), peuvent toutes les trois porter au sein de leurs otolithes des 
teneurs en baryum, manganèse et strontium qui nous permettent de différencier des groupes d’individus 
à l’histoire de vie marquée par des variations chimiques différentes. L’identification de ces groupes 
repose principalement sur l’alternance de teneurs hautes et de teneurs basses en éléments traces mesurés 
à différents moments de la vie des poissons. Parmi les éléments discriminants, le baryum est de loin le 
plus intéressant de par son lien direct avec sa concentration dans l’environnement ambiant du poisson 
(Hamer et al. 2006; Clarke et al. 2007b; Hamer & Jenkins 2007). Alors qu’il est naturellement présent 
en faible concentration dans l’eau marine, nous avons pu mesurer des variations de concentration 
suffisamment importantes chez les trois espèces récifales de La Réunion pour que la mesure dépasse 
d’éventuels effets physiologiques. Les variations spatiales et temporelles mesurées nous poussent alors à 
comprendre la ou les origines de ces variations dans l’environnement afin de préciser le rôle que peut 
jouer l’analyse de la composition microchimiques des otolithes pour la gestion des espèces à La Réunion. 
Nous proposons dans la suite de notre étude d’identifier des sources possibles de ces variations 
chimiques. 
 
IV.1 A La Réunion 
Les hypothèses pouvant expliquer un enrichissement des masses d’eau marine en baryum sur l’île 
de La Réunion sont nombreuses : upwelling, estuaires en crue, adsorption de particules chargées par les 
fortes pluies, percolation d’eau douce à travers le socle basaltique. Les upwellings n’ont jamais été 
précisément identifiés dans l’archipel des Mascareignes mais de tels phénomènes devraient exister étant 
donné la configuration géologique de ces îles. L’hypothèse de l’apport de baryum par les eaux douces 
reste pour le moment la plus plausible. C’est à travers un dispositif expérimental inédit à La Réunion 
que nous allons pouvoir tester cette hypothèse. 
  




IV.1.1 Histoire des larves d’Epinephelus merra lors d’un recrutement 
exceptionnel dans la baie de Saint-Paul (Ile de La Reunion) 
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Les connaissances sur la connectivité entre populations ichtyologiques sont essentielles pour 
adapter des mesures des gestions dans une région donnée. A La Réunion, le macabit (Epinephelus merra, 
Serranidae), espèce emblématique et d’intérêt commercial, fait l’objet d’un suivi particulier au sein de la 
réserve naturelle marine de La Réunion à l’aide de la composition chimique des otolithes, outil 
permettant de retracer les histoires de vie des individus. Alors que des travaux antérieurs ont montré 
que l’auto-recrutement serait majoritaire chez E. merra, les résultats acquis au cours de la thèse ont 
permis d’identifier, à l’aide de la composition chimique de ces otolithes, des structures spatiales et 
temporelles différentes de populations . Nous chercherons ici à savoir quels sont les facteurs qui peuvent 
être à l'origine de l'hétérogénéité des individus à l'intérieur d'une population donnée. Pour cela, des 
jeunes individus arrivés en masse à la suite d’un évènement cyclonique ont été capturés et mis en élevage 
dans des aquariums d’eau de mer directement prélevée dans le milieu naturel. L’analyse de leurs 
otolithes, avant la date de leur mise en captivité, nous a permis de mieux identifier l'origine 
géographique de ces juvéniles. L'incubation en aquarium a permis de montrer que leurs otolithes ont 
enregistré une concentration en baryum significativement plus importante que celle de l’eau de mer, 
provenant bien plus de l’enrichissement naturel de l’eau issue d’un captage à travers le socle basaltique 
que de la nourriture ingérée par le poisson. Enfin, à partir de ces résultats, nous discutons des origines 
de ces sources naturelles d’enrichissement en éléments chimiques afin de mieux appréhender la 
connectivité entre populations et la gestion des ressources halieutiques. 
 
  





La connectivité entre les différentes populations de poissons récifaux est un sujet central en 
écologie marine (Doherty et al. 1985; Cowen & Sponaugle 2009). Bien qu’une grande majorité 
d’espèces de poissons récifaux a une vie démersale à partir de leur stade juvénile, leur phase larvaire est 
associée à une phase de dispersion pélagique. Cette dernière phase peut-être la période clé pour créer 
des connexions entre des populations éloignées et est déterminante pour la persistance des espèces, la 
conservation de la biodiversité et la gestion des pêches (Roughgarden et al. 1988; Cowen & Sponaugle 
2009). Malgré le rôle majeur de la dispersion larvaire, cette phase est relativement peu documentée 
(Cowen & Sponaugle 2009; Sale et al. 2010; Shima et al. 2015) en raison des grandes difficultés à suivre 
des larves de petites tailles pendant de nombreux jours dans le milieu océanique. Des recherches 
récentes ont par ailleurs démontré que la qualité des larves (i.e., fitness) pourrait être assez largement 
déterminée par la variabilité des conditions environnementales rencontrées au cours de leur histoire de 
dispersion (Shima & Swearer 2010). Il a été démontré ces dernières années que la dispersion larvaire 
peut être très variable dans l’espace comme dans le temps, l'autorecrutement (self-recruitment) et l'allo-
recrutement pouvant contribuer chacun d’eux de façon importante mais avec une grande variabilité 
spatio-temporelle selon les espèces (Almany et al. 2007; Berumen et al. 2010; Christie et al. 2010; 
Berumen et al. 2012; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013).  
Une méthode indirecte comme la mesure de la géochimie (contenu en éléments chimiques) des 
pièces calcifiées (otolithes) a la capacité de fournir des informations pertinentes sur l’origine natale et la 
dispersion larvaire au sein de populations multiples. Cependant, le succès de son application est très 
dépendant de la présence de zones de chimie contrastée dans le milieu naturel, du rôle du métabolisme 
et de la physiologie du poisson dans les processus d’incorporations des éléments aux otolithes (Patterson 
et al. 1999; Patterson et al. 2004a; Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 2005; Ruttenberg et al. 
2008; Brown & Severin 2009; Miller 2011). Ces limitations qui s’exercent au niveau de la résolution 
spatiale et temporelle ont conduit à des résultats mitigés (Patterson & Kingsford 2005; Patterson et al. 
2005; Ruttenberg et al. 2008; Kingsford et al. 2009; Cook 2011).  
Des travaux récents portant sur la composition géochimique des otolithes de 3 espèces de 
poissons récifaux rencontrés au niveau des récifs frangeants de l’île de la Réunion, Epinephelus merra 
( Serranidae), Acanthurus triostegus (Acanthuridae) et Plectroglyphidodon imparipennis (Pomacentridae), ont 
souligné le fort potentiel du rapport Ba:Ca pour reconstituer l’origine natale et décrire plus précisément 
l’histoire de dispersion lors de la phase larvaire (Riou et al. 2015; Riou et al. submitted). Ces deux 
études évoquent, en effet, l’existence de deux groupes de larves différenciés par leur contenu pauvre ou 




élevé en Ba:Ca. Les individus d’E. merra enrichis en Ba ont été rencontrés préférentiellement dans les 
récifs coralliens situés les plus au sud alors les individus appauvris ont été retrouvés dans les récifs situés 
les plus au nord, l'ensemble des récifs de La Réunion étant localisé sur la côte ouest, sud-ouest de l'île. 
De plus, les larves d’A. triostegus et de P. imparipennis colonisant les zones les plus nord (Saint-Gilles et 
Saint-Paul) étaient quant à elles appauvries en Ba:Ca en saison sèche 2011 et 2012 et en saison des pluies 
2011/2012 (faible activité cyclonique), alors qu’une forte proportion de larves enrichies en Ba:Ca a 
atteint cette zone nord lors de la saison des pluies 2012/2013 soumise à une forte activité cyclonique. 
Au regard de ces résultats, on peut se demander si des larves d’E. merra, enrichies en Ba:Ca 
atteignent elles aussi la zone récifale la plus au nord de l’île en période cyclonique. Cette question est 
d’autant plus pertinente qu’il a été constaté que des évènements climatiques exceptionnels pouvaient 
générer des arrivées massives de larves d’E. merra le long de la côte ouest de l’île de la Réunion 
(Chabanet et al. 2004).  
Une autre question importante reste en suspens à propos de la signification environnementale du 
Ba:Ca dans les otolithes. En effet, comme beaucoup d’autres éléments, l’incorporation du Ba dans les 
otolithes est soumis aux effets potentiels de différents processus, croissance somatique, régime 
alimentaire, ontogénie, … (Sturrock et al. 2012) pouvant modifier le signal associé à des changements 
de milieu de vie. Pourtant, si l’on veut utiliser le rapport Ba:Ca comme indicateur d’origine et de 
trajectoire de dispersion, il est indispensable que les variations de celui-ci soient principalement reliées à 
des changements de composition des masses d’eau traversées par les larves au cours de leur vie. Cette 
relation a été observée sur quelques espèces sur des gradients salins plus fréquemment observés lors 
d’expérimentations en milieux contrôlés que dans des milieux naturels (Bath et al. 2000; Elsdon & 
Gillanders 2005; Walther & Thorrold 2006). Il a été plus largement supposé que des variations du 
Ba:Ca, observées dans des otolithes de poissons vivant uniquement en milieu marins, découlaient de 
l’existence d’une grande hétérogénéité du Ba:Ca en zone côtière, au regard des nombreux processus 
naturels capables d’engendrer des variations notables du rapport Ba:Ca : upwelling d’eaux océaniques 
profondes (Patterson et al. 1999; Alibert et al. 2003; Patterson et al. 2004a; Sinclair & McCulloch 2004; 
Montaggioni et al. 2006), transport de matières continentales en suspension en zone côtière avec 
désorption du Ba au contact de l’eau salée marine (Li & Chan 1979; Coffey et al. 1997), résurgences 
d’eau douce en milieu marin (Shaw et al. 1998; Colbert & McManus 2005; Lin et al. 2010) et échanges 
ioniques dans la zone de mélange eau douce/eau salée des aquifères côtiers (Gonneea et al. 2013). 
Suite au passage de deux évènements cycloniques à proximité de l’île de La Réunion en janvier 
2008, un arrivage massif de larves d’E. merra a été en particulier observé dans la baie de Saint-Paul (SPb). 




Les larves ont fait l’objet d’un échantillonnage et ont été élevées quelques semaines en aquarium dans les 
installations de l’ARDA (Association Réunionnaise de Développement de l’Aquaculture) dont l’eau 
d’alimentation présente un rapport Ba:Ca deux fois plus élevé (Riou, données non publiées) que celui de 
l’eau de mer prélevée au droit du récif de Saint-Gilles (SG) et de la baie de Saint-Paul (SPb) (Riou et al. 
submitted). Ce travail propose donc : (1) de déterminer l’origine des larves collectées dans la baie de 
Saint-Paul en prenant comme indicateur le rapport Ba:Ca dans leurs otolithes ; et (2) d’évaluer à travers 
une expérience en milieu contrôlé si un enrichissement naturel du milieu de vie en Ba:Ca, via 
l'alimentation des pompes des aquariums, est enregistré dans les otolithes des larves d’E. merra.  
 
2. Matériel et méthodes 
2.1 L’espèce étudiée 
Le mérou gâteau de cire (Epinephelus merra, Serranidae) est une espèce tropicale commune 
présente dans l’Indopacifique. Ce petit mérou fréquente les lagons et les pentes externes des récifs 
coralliens jusqu’à 50 mètres de profondeur. D’une taille moyenne de 19 cm et pouvant atteindre jusqu’à 
31 cm (Lieske & Myers 2005), elle représente 43 % des prises des pêcheurs traditionnels dans la 
Réserve Naturelle Marine de La Réunion entre 2008 et 2011 (Fleury et al. 2012), pour une 
consommation familiale et ou une commercialisation à un prix élevé, autour de 20 euros par kilo 
(Sumaila et al. 2007). Son abondance, sa place de prédateur dans la chaîne trophique et son intérêt 
patrimonial en fait une espèce d’intérêt scientifique pour les recherches menées à La Réunion 
(Letourneur et al. 1998; Durville 2002; Pothin et al. 2004).  
 
2.2 Dispositif expérimental en milieu enrichit en Ba:Ca 
Suite au passage de deux évènements cycloniques à proximité de l’île de La Réunion en janvier 
2008, un recrutement exceptionnel de larves d’Epinephelus merra a été observé sur le site de la baie de 
Saint-Paul. De jeunes individus ont été capturés par des pièges lumineux (Care © Ecocéan) dont 20 ont 
été choisis au hasard pour cette étude. 
Les jeunes larves ont été placées en aquarium dans le but de les élever pour confirmer leur 
identification avant d’être pesées, mesurées puis congelées. Les aquariums du centre d’aquaculture de 
l’ARDA sont situés à la pointe des galets, sur la côte ouest de La Réunion, à quelques kilomètres de la 
baie de Saint-Paul et de la rivière des galets (Figure 28). Ils sont alimentés par un circuit d’eau de mer 




ouvert dont le prélèvement se fait à 8 m sous le niveau du sol à 150 m au large de la pointe des galets. La 
masse d’eau de mer prélevée a une salinité de 330/00 et une température variant entre 25.5°C en saison 
fraîche et 27°C en saison des pluies (com. pers. Vincent Bernier). Les poissons ont été nourris par des 
éléments de diamètres croissants (artémia puis granulés de diamètre croissant) dont la composition 
élémentaire a été analysée : des artémias lors des 10 premiers jours d’élevage puis rapidement puis un 
mélange d’artémias et de granules pendant 10 autres jours et enfin des granulés de diamètres croissants 
pendant tout le reste du temps. 
Les différentes nourritures ont été analysées selon le protocole de Tabouret et al. (2011). Elles 
ont été lyophilisées, réduites en poudre et homogénéisées. Environ 200 mg ont été pesés dans des tubes 
de 50 mL (Digiprep, SCP sciences). 5 mL d’acide nitrique (HNO3 ultrex à 50%) ont été ajoutés et le 
tout laissé réagir une nuit, puis chauffé à 60°C pendant 2 heures. Après refroidissement, 5 mL d’eau 
oxygénée (H2O2 à 70%) ont été ajoutés et laissés pendant 4 heures avant évaporation à sec à 80°C. Le 
résidu a été repris avec 10 mL d’acide nitrique à 20%, chauffé 20 minutes à 40°C et dilué à 50 mL avant 
analyse des éléments Ca, Sr, Ba et Mn par spectrométrie d’émission atomique, couplée à une torche à 
plasma (ICP-AES). Des blancs de procédures ainsi que des échantillons de matériaux certifiés (DORM-2 
Dogfish muscle, CNRC, Canada) ont été préparés de la même façon que la nourriture et utilisés pour 
soustraire la contribution des réactifs et vérifier la précision et l’exactitude des analyses, respectivement. 
 
2.3 Otolithométrie 
Les paires de sagitta ont été extraites de chaque individu échantillonné, lavées selon le protocole 
de Jones and Chen (2003) avec de l’H2O2 (ultrex), rincé avec. Les sagittae de gauche ont été enrobé 
dans un socle de résine d’Araldite (Meliodent) sur leur face sagittale afin de mettre en évidence leur 
centre puis polies sur du papier abrasif de granulométrie de plus en plus fine (9.0, 3.0 and 0.1 µm) 
(Escil, Chassieu, France). Enfin, les otolithes ont été rincés avec de l’eau 18.2 MΩ MQ et séchés avant 
leur analyse par LA-ICP-MS. Chaque section d’otolithe ainsi obtenue a été photographiée en lumière 
transmise en zoom 400x à travers un système vidéo d’analyse d’image et de comptage de marques 
journalières de croissance. Les sagittae de droite ont été enrobé dans de l’Araldite pour leur analyse avec 
un laser IR 1,030-nm femtoseconde (fs-LA, Alfamet Novalase, France) couplé à un Elan DRC II (Perkin 
Elmer SCIEX spectromètre de masse à plasma) selon le protocole détaillé dans Tabouret et al. (2010). 
Un transect continu linéaire a été réalisé à travers les otolithes d’un bord à l’autre de l’otolithe en 
passant par le centre à une vitesse de 5 µm.s-1 et sur une largeur de 30µm. Le rayon laser tirait avec une 
énergie de 20J.cm-2 et une fréquence de 500Hz. La précision des analyses a été calibrée avec le standard 




de référence n°21 pour les otolithes de poissons (Institut National pour les Etudes Environnementales, 
Japon) (Yoshinaga et al. 2000) analysé plusieurs fois. 5 éléments ont été mesurés (Ca, Sr, Ba, Mg et Mn). 
De par la composition en aragonite de l’otolithe (CaCO3), le calcium a été utilisé en tant que standard 
interne pendant chaque ablation pour contrôler les variations dans la profondeur d’ablation et dans 
l’efficacité du transport de l’aérosol. Le bruit de fond des mesures a été mesuré pendant 20 s avant 
chaque tir laser puis a été soustrait du signal mesuré par l’ablation des otolithes. Les concentrations 
absolues du Sr, Ba, Mg et Mn ont été calculées en ppm à l’aide d’une courbe d’étalonnage réalisée sur 
l’analyse de granules de calcites (Barats et al. 2007) et les matériaux de référence 610, 612 et 614 du 
NIST (National Institute of Standards and Technology) (Martin et al. 2013). Sr, Ba, Mg et Mn ont été 
exprimés en rapport au Ca (Sr:Ca, Ba:Ca, Mg:Ca et Mn:Ca) à partir des proportions stœchiométriques 
du carbonate de calcium (389 mg/Ca g-1 de l’otolithe ou 9,71 nmol/Ca g-1 de l’otolithe) du fait que 
ces éléments peuvent se substituer au calcium dans la matrice otolithique (Campana et al. 1999b). Les 
mesures ont été converties en ration molaire (mmol.mol-1 Ca pour le Sr et µmol.mol-1 pour le Ba, Mg 
et Mn). Les limites de détection ont été calculées à partir de la moyenne du blanc et la déviation 
standard en µmol.mol-1 Ca. 
 
2.4 Analyse des eaux 
Les eaux de l’aquarium ainsi que les eaux marines de surface du site de la baie de Saint-Paul et de 
la pente externe du récif corallien de Saint-Gilles ont été échantillonnées selon le protocole de Tabouret 
et al. (2010). Les flacons de prélèvement préalablement rincés 3 fois à l’eau de mer ont été immergés 
dans la masse d’eau à échantillonner. Rapidement, l’échantillon a été filtré sur papier Whatman 0,45 µm 
préalablement rincé à l’eau de mer. Le filtra a ensuite été acidifié avec de l’acide nitrique ultrex à 
hauteur de 2% du volume du prélèvement. Ainsi 4 échantillons d’eau hebdomadaires ont été récoltés 
pendant 1 mois pour s’assurer de la stabilité du rapport Ba:Ca dans les eaux des aquariums. Les eaux 
marines de la baie de Saint-Paul ont été prélevées en surface une fois par mois entre le 25 mars 2012 et 
le 9 février 2013. Jusqu’au 11 décembre 2012, les prélèvements ont été effectués lors de conditions 
météorologiques normales. Ceux de janvier et février 2013 ont été réalisés juste après le passage des 
cyclones Dumile (janvier) et Felleng (février), des conditions proches de celles des cyclones de 2008, 
Fame et Gula, probablement à l’origine du phénomène de recrutement larvaire exceptionnel. Ces 
prélèvements ont été également réalisés sur la pente externe du récif face à la barrière récifale de Saint-
Gilles afin de comparer les eaux marines de la baie de Saint-Paul avec celles d’un récif corallien.  
 




2.5 Traitement des données 
Une analyse hiérarchique de cluster (HAC) avait été préalablement réalisée sur les données 
géochimiques du nucléus et de la phase larvaire pélagique (PLP) des otolithes des mérous collectés dans 
les différents récifs de la Réunion en 2007 (Riou et al, 2015). Celle-ci avait permis de mettre en 
évidence 3 clusters. L’analyse hiérarchique de cluster (HAC) a été renouvelée en intégrant les données 
géochimiques du nucléus et de la PLP des 20 individus de 2008 afin de déterminer à quel cluster les 
différents individus pouvaient être affectés de manière la plus probable, ou s’ils produisent un nouveau 
groupe différencié. 
Les individus ont également été examinés et classés qualitativement sur la base des profils du 
Ba:Ca et comparé à ceux obtenus en 2007. Au regard des variations observées et de la mise en aquarium 
dès la capture, l’histoire de vie des individus a été découpée en 4 phases: 1) la zone centrale (nucléus) 
qui correspond à la signature maternelle enregistrée dans les otolithes, 2) le début de la période de vie 
larvaire (PLP) suivant l’éclosion, 3) la fin de la dispersion larvaire qui correspond probablement aux 
quelques jours pendant lesquels les larves ont été activement transportées vers la baie de Saint-Paul 
(signal convergent commun à tous les individus), puis 4) la période d’incubation en aquarium.  
 
3 Résultats 
3.1 Origine et dispersion larvaire 
L’analyse hiérarchique en clusters (HCA) met en évidence que les individus récoltés en 2008 dans 
la baie de Saint-Paul ne trouvent pas d’équivalence avec ceux analysés en 2007. Parmi les différents 
rapports géochimiques moyens du nucléus et de la PLP (Sr:Ca, Ba:Ca, Mg:Ca et Mn:Ca), c’est le Mg:Ca 
qui explique très largement l’absence de correspondance (Figure 42) avec des valeurs plus fortes que 
chacun des 3 clusters de 2007. Pour le Ba, on observe une relativement bonne concordance avec les 
deux clusters 2 et 3 de 2007 qui comprenaient les larves possédant des otolithes pauvres en Ba:Ca. En ce 
qui concerne le Sr:Ca, des valeurs moyennes légèrement plus faibles sont observées en 2008 par rapport 
à 2007.  





Figure 42: Comparaison des moyennes des rapports Sr:Ca, Ba:Ca, Mg:Ca et Mn:Ca pour le centre (core) et 
la PLP entre les individus de 2007 attribués au cluster 2 (Mn:Ca et Sr:Ca faible, Ba:Ca décroissant 
depuis la zone centrale) et au cluster 3 (Mn:Ca, Sr:Ca et Ba:Ca faibles tout au long de la vie), et les 
individus collectés en 2008. 
L’examen des profils élémentaires permet d’obtenir des informations plus détaillées sur 
d’éventuels changements de milieu de vie au cours de la vie larvaire. Pendant la période larvaire avant 
capture, les individus de 2008 présentent des variabilités du Ba:Ca, Sr:Ca et Mn:Ca assez similaires à des 
individus de 2007 récupérés dans les 4 zones récifales (voir l’exemple de quelques individus de 2007 et 
2008 sur la Figure 43). Le Sr:Ca et Mn:Ca restent relativement stables tout au long de cette période, 
avec respectivement des valeurs autour de 2,2 ± 0,3 mmol.mol-1 et 3± 0,6 µmol.mol-1 (Figure 44). 
Le Ba:Ca quant à lui est caractérisé par des rapports un peu plus élevés lors du développement 
embryonnaire (nucléus : 2,5 ± 0,9 µmol.mol-1) et du début de la dispersion larvaire (2,2 ± 0,6 
µmol.mol-1), diminuant ensuite pour atteindre une valeur minimum en fin de vie larvaire (1,1 ± 0,3 






































































Figure 43: Exemples de profils élémentaires (Ba:Ca, Sr:Ca et Mn:Ca) de deux individus Epinephelus merra 
récoltés en baie de Saint-Paul (à gauche) et de deux individus collectés en 2007 à Saint-Pierre et 
Saint-Leu et affectés au cluster 2 (Mn:Ca et Sr:Ca faible, Ba:Ca décroissant depuis la zone centrale) et 
au cluster 3 (Mn:Ca, Sr:Ca et Ba:Ca faibles tout au long de la vie). La zone grisée correspond à la 
zone du nucléus et le carré en pointillé à la période d’incubation dans le centre d'expérimentation 
(ARDA).  
 
3.2 Phase d’incubation des larves dans les eaux enrichies en Ba:Ca 
Les profils chimiques de Ba et Mn montrent une évolution très nette lors du transfert des larves 
dans les aquariums de l’ARDA. La phase d’incubation se distingue en effet très distinctement de la phase 
larvaire avec des rapports beaucoup plus élevés en ces deux éléments (Figure 43et Figure 44), les taux 
mesurés sont multipliés jusqu’à 2,5 pour le Ba (5,09 ± 1,34 μmol.mol-1) et par 3,5 pour le Mn (14,50 
± 6,00 μmol.mol-1). Le strontium quant à lui diminue sensiblement entre ces deux phases de vie 
passant de 2,29 ± 0,35 mmol.mol-1 à 1,90 ± 0,29 mmol.mol-1 (Figure 44). L’analyse 
sclérochronologique des otolithes confirme que l’enrichissement de l’otolithe en manganèse et en 





















































































































































































































Figure 44: Rapports moyens en Sr:Ca, Ba:Ca, Mn:Ca et Mg:Ca dans les otolithes d'Epinephelus merra au 
centre de l’otolithe (core), pendant le début de la phase larvaire pélagique (PLP), la fin de la phase 
larvaire et la phase d’incubation en aquarium dans le centre d'expérimentation (ARDA). 
 
3.2. Composition géochimique des eaux de la nourriture  
La composition chimique des eaux marines prélevées en baie de Saint-Paul et celles prélevées 
directement dans les aquariums révèlent une homogénéité de la teneur en strontium (8,7 ± 0,1 
mmol.mol-1). La concentration en baryum est par contre 2 fois plus importante dans les aquariums 
(11,1 ± 0,6 µmol.mol-1) que dans le milieu marin (5,2 ± 0,6 µmol.mol-1), confirmant les observations 
préliminaires (Riou, données non publiées). Enfin, la concentration en manganèse est multipliée par 2,5 
dans l’aquarium, passant de 0,9 ± 0,5 µmol.mol-1 dans le milieu marin à 2,3 ± 0,7 µmol.mol-1. A 
Saint-Gilles, sur la pente externe face aux récifs coralliens, la composition des eaux marines est 
comparable à celle de la baie de Saint-Paul (Figure 45). Les prélèvements d’eaux marines en saison 
cyclonique montrent une élévation de la teneur en Manganèse (2,1 ± 0,8 µmol.mol-1) et une légère 
hausse de la teneur en baryum (5,8 ± 1,1 µmol.mol-1). Il faut cependant souligner que les 













































































































Figure 45: Comparaison des rapports Ba:Ca, Sr:Ca et Mn:Ca des eaux marines (Saint-Gilles, baie de Saint-
Paul) en condition normale, pendant les cyclones (Saint-Paul) et des eaux d’incubation des 
juvéniles E.merra dans les aquariums du centre d'expérimentation (ARDA).  
Les larves ont été nourries avec deux types de nourriture au cours de l’incubation, les premiers 
jours avec des artémia, puis un mélange artémia + granules de petites tailles, et enfin avec 
essentiellement des granules de tailles croissantes au fur et à mesure de leur croissance. Les deux types 
de nourriture donnés aux E. merra ont une composition chimique relativement différente vis-à-vis du Ba, 
Sr et Mn (Figure 46). Comparés aux artémia, les granules sont plus riches en baryum (33,3 ± 1,2 
µmol.mol-1 contre 8,2 ± 0,2 µmol.mol-1) et manganèse (193 ± 16 mmol.mol-1 contre 4 ± 2 
mmol.mol-1) et plus pauvres en strontium (1,0 ±0,2 mmol.mol-1 contre 8,3 ± 0,2 mmol.mol-1) 
(Figure 46). 





Figure 46: Composition chimique en Ba:Ca, Sr:Ca et Mn:Ca de la nourriture donnée aux juvéniles d’E. 




4.1 Origine des larves transportées massivement dans la baie de Saint-Paul en 2008 
Le Ba:Ca incorporé dans les otolithes d’Epinephelus merra capturés sur les quatre principaux récifs 
coralliens de la côte ouest de l’île de La Réunion lors de l’été 2007, avait permis la distinction de deux 
groupes de poissons dont la signature géochimique en phase larvaire était significativement différente, 
l’un caractérisé par un faible rapport Ba:Ca et l’autre par un fort rapport (Riou et al. 2015). La 
composition chimique des otolithes des E. merra capturés en 2008 est comparable à celle déjà observée 
en 2007 dans la partie la plus au nord des récifs de la Réunion, avec essentiellement des individus du 
groupe pauvre en baryum. Ceci est assez surprenant, car au regard des résultats obtenus sur les deux 
autres espèces A. triostegus et P. imparipennis lors de l’été 2012/2013 (Riou et al. submitted) on aurait pu 
s’attendre à retrouver en 2008 des larves d’E. merra avec des concentrations élevées en Ba. En effet, si 
les individus avec peu de Ba dans leurs otolithes étaient présents de façon prépondérante en hiver et lors 
des étés caractérisés par une faible activité cyclonique, une large proportion de larves d’A. triostegus et de 
P. imparipennis présentant des teneurs élevées en Ba a été rencontrée lors de l’été 2012/2013 où l’île de 
la Réunion a été soumise à une activité cyclonique plus marquée. Il faut néanmoins souligner que 
l’épisode 2008 correspond à un recrutement en masse, ce qui n’était pas le cas pour A. triostegus et de P. 


































































Saint-Paul à Saint-Pierre) mis en évidence par (Riou et al. 2015) au niveau de la composition en Ba:Ca 
des otolithes d’E. merra soit le cas général, l’apport d’individus marqués par des teneurs fortes en 
Baryum dans les régions nord ne se produisant qu’à la faveur de conditions climatiques assez 
particulières. 
Il est intéressant de signaler que les otolithes d’E. merra de 2008 se distinguent par une signature 
multi-élémentaire relativement uniforme, mais qui dévie assez sensiblement des 3 groupes observés en 
2007. Ce résultat confirme l’existence d’une importante variabilité temporelle des signatures 
géochimiques enregistrées dans les otolithes (Martin & Thorrold 2005; Walther & Thorrold 2009). 
Nous avons pu constater que c’est principalement le Mg:Ca qui est à l’origine de l’apparition d’une 
signature différente de celles obtenues en 2007. Une assez grande variabilité a été observée au niveau du 
Mg:Ca dans des otolithes de larves de plusieurs espèces marines (Sadovy & Severin 1994; Martin et al. 
2004; Bath Martin & Thorrold 2005). L’incorporation de cet élément dans les otolithes semble être 
relativement complexe. La chimie du milieu ambiant n’est pas à priori le facteur prépondérant, alors 
que les quelques résultats disponibles sur les effets d’autres facteurs (croissance somatique, nourriture, 
vitaux et intrinsèque) ne semblent pas unanimes (Hamer & Jenkins 2007; Sturrock et al. 2012). Son 
utilisation en tant qu’indicateur d’origine ou de dispersion semble donc être sujette à caution. Si l’on ne 
prend pas en compte le Mg:Ca, la signature des otolithes de 2008 serait comparable au cluster 2 et 3 de 
2007, eux même seulement différents de par le Sr:Ca qui suggère une masse d’eau de température ou 
salinité légèrement différente. On peut donc raisonnablement supposer que les larves d’E. merra arrivées 
massivement dans la baie de Saint-Paul en 2008 sont de même origine que celles rencontrées dans le 
récif de Saint-Gilles en 2007. 
Les analyses d’eau prélevée en condition cyclonique au plus proche de l’embouchure de la rivière 
principale se déversant dans la baie de Saint-Paul montrent une stabilité du ratio Sr:Ca pendant ces 
évènements, mais un enrichissement modéré en Ba:Ca et un enrichissement plus net en Mn:Ca. D’autre 
part, le rapport Ba:Ca revient très rapidement (en 2 jours) à une valeur classique pour l’eau de mer. Ces 
apports d’eau douce semblent donc n’avoir qu’un faible impact temporel sur la teneur en baryum de la 
masse d’eau marine, temps qui n’est probablement pas suffisant pour impacter les otolithes des poissons 
résidant dans la baie. C’est en accord avec les faibles valeurs du Ba:Ca des otolithes des E. merra : il y a 
peu de variations de la concentration chimique en manganèse ou en baryum à cette courte période de la 
vie des poissons (phase pélagique). On peut supposer cependant que le temps de résidence dans les 
masses d’eau côtière de ces individus arrivés à La Réunion par un phénomène de recrutement 
exceptionnel soit trop court pour que les masses d’eau de la baie puissent avoir le temps d’influencer 
significativement la composition chimique des otolithes.  





4.2 Le Ba:Ca est-il un bon marqueur de changement de milieu à la Réunion ? 
Dans la mesure où tous les individus d’E. merra collectés en 2008 contenaient des otolithes pauvre 
en Ba:Ca tout au long de leur dispersion larvaire, leur incubation dans les eaux des aquariums enrichies 
en Ba:Ca offrait une bonne opportunité de vérifier le rôle de la concentration ambiante dans 
l’incorporation du Ba aux otolithes d’E. merra. Outre la chimie des eaux, des facteurs comme la 
nourriture, la température, la salinité, la croissance et l’ontogénie peuvent potentiellement résulter dans 
des changements du Ba:Ca dans les otolithes (Sturrock et al. 2012). Dans les conditions d’incubation qui 
ont été appliquées aux E. merra de 2008, les rapports Ba:Ca et Mn:Ca étaient plus élevés dans les eaux et 
la nourriture, par contre pour le Sr:Ca le rapport reste inchangé pour l’eau mais diminue fortement dans 
la nourriture (Fig. 6). De plus, on peut penser qu’en été, les eaux marines de surface dans lesquelles se 
sont dispersées les larves avaient une température un peu plus chaude que les eaux pompées dans 
l’aquifère (≈27°C). Enfin, la salinité des eaux des aquariums (≈33‰) est légèrement plus faible que 
celle des eaux de surface (≈35‰). 
Suite à l’introduction des larves dans les aquariums, l’évolution des rapports en Ba:Ca et Mn:Ca 
est très prononcée avec une augmentation entre la fin de la PLP et la phase aquarium d’un facteur 4,4 
pour le Ba:Ca (1,2 à 5,1 µmol.mol-1) et 6 pour le Mn:Ca (2,1 à 12,7 µmol.mol-1) (Figure 47). Dans la 
littérature, il est admis que la nourriture contribue relativement peu à l’incorporation du Sr comme du 
Ba, mais cette contribution peut varier suivant les espèces, la température et la salinité, 17-35 % et 2-36 
% respectivement pour le Sr et le Ba (Walther & Thorrold 2006; Izzo et al. 2015). Néanmoins, dans la 
mesure où la nourriture comme les eaux augmentent significativement dans le cas des incubations 
réalisées dans ce travail, il est difficile de jauger de l’effet de l’un et de l’autre sur la composition 
chimique de l’otolithe en Ba:Ca et Mn:Ca. En ce qui concerne l’incorporation du Mn dans les otolithes, 
le rôle de la chimie des eaux n’a pas été très clairement établi (Sturrock et al. 2012). Compte tenu d’un 
enrichissement d’un facteur 48 de la nourriture par rapport à celui de l’eau (x 2,5), il n’est pas exclu 
que la nourriture contribue de façon significative à l’augmentation d’un facteur 6 dans les otolithes pour 
cet élément. Pour ce qui est du Ba:Ca, c’est plus problématique. En effet, la concentration en baryum 
dans les eaux qui irriguent les aquariums est deux fois plus importante que celle du milieu naturel alors 
que la nourriture (en particuliers les granulés) est caractérisée par un enrichissement d’un facteur 4. 
L’évolution observée pour le strontium nous apporte cependant un élément de réponse sur la 
contribution de la nourriture. En effet, en l’absence de différence dans le Sr:Ca des eaux (8,7 mmol.L-1 
dans les eaux de surface et les eaux des aquariums, Figure 47), les variations du Sr:Ca dans les otolithes 




sont alors liés aux changements de nourriture, de la température ou de la salinité. La nourriture de type 
artémia a une teneur en strontium très proche du milieu naturel (8,3 ± 0,2 mmol.mol-1), ce qui n’est 
pas étonnant pour un organisme marin. En revanche, les granulés sont pauvres en strontium (1,0 ±0,2 
mmol.mol-1) ce qui constitue une chute de 87% de l’apport en strontium par la nourriture. Malgré 
cela, les concentrations en strontium mesurées dans les otolithes ne diminue que de 17% entre la phase 
pélagique à la phase de vie en aquarium (de 2,29 ± 0,35 mmol.mol-1 à 1,90 ± 0,29 mmol.mol-1). 
Pourtant, une forte contribution de la nourriture aurait donc dû se traduire par une forte diminution du 
Sr:Ca dans les otolithes. D’autre part, si l’on se réfère aux mesures réalisées sur des E. merra capturés 
après 1 année de vie sauvage dans les mêmes récifs coralliens (Riou et al. 2015), la variation de la 
concentration en strontium entre la phase larvaire et la phase d’installation était plutôt légèrement à la 
hausse probablement en relation avec une plus forte température dans l’arrière récif voire une salinité 
également plus forte (relation positive entre Sr:Ca dans les otolithes et la température et la salinité, 
(Sturrock et al. 2012)). Dans le cas des aquariums, de plus faible température et salinité que dans les 
eaux marines de surface devraient donc engendrer toutes deux une diminution du Sr:Ca comme cela est 
observé (Figure 6). Il apparait donc raisonnable de penser que l’évolution de la composition des 
otolithes en strontium est faiblement impactée par les variations de la composition chimique du régime 
alimentaire comme cela a déjà été observé (Walther & Thorrold 2006; Izzo et al. 2015). Il n’est pas 
concevable d’attribuer un rôle majeur à la nourriture dans le cas du Ba:Ca aussi dans la mesure où toutes 
les études disponibles ont démontré une contribution plus faible de la nourriture pour le Ba que pour le 
Sr (Walther & Thorrold 2006; Sturrock et al. 2012; Izzo et al. 2015). 





Figure 47: Synthèse sur les incubations d’E. merra dans les aquariums de l’ARDA : changement de 
concentrations du Ba, Sr et Mn entre la nourriture, l’eau et les otolithes.  
En résumé, les variations de concentration du Ba mesurés au sein des otolithes d’E. merra sont 
vraisemblablement plus reliées aux variation chimique de l’environnement qu'à celle de la nourriture, 
résultat confirmé par de nombreux travaux publiés sur d’autres espèces (Bath et al. 2000; Elsdon & 
Gillanders 2005; Walther & Thorrold 2006; Dorval et al. 2007). Le Ba est donc potentiellement un 
marqueur d’origine et de dispersion à condition que les larves traversent des zones de compositions 






























































































































































































4.3 Des marqueurs naturels 
L’eau utilisée dans notre expérience pour alimenter les aquariums est une eau naturellement 
enrichie en Baryum qui provient soit de la recirculation des eaux marines dans l’aquifère côtier en se 
chargeant en Ba par échange d’ions avec le substrat solide (Gonneea et al. 2013), soit d’apports par eaux 
souterraines (Shaw et al. 1998; Colbert & McManus 2005; Lin et al. 2010). Au-delà de cette découverte 
qui n’avait encore jamais été mesurée à La Réunion, les caractéristiques de cette source laissent à penser 
qu’elle puisse avoir une influence dans le milieu naturel. C’est en effet une masse d’eau qui percole à 
travers le socle basaltique de la pointe des galets sur l’extrémité ouest de l’île de La Réunion. Peu 
profonde (8 m sous le fond sous-marin), il est probable qu’elle puisse influencer la colonne d’eau au 
droit de la pointe des Galets comme dans d’autres secteurs géographiques autour de l’île. Il est toutefois 
intéressant de constater que cette source potentielle sur le bord nord de la baie de Saint-Paul n’influence 
pas très largement les larves présentes dans cette baie. En effet, en période hivernale et lors des étés non 
soumis à une activité cyclonique importante, les larves d’Epinephelus merra, d’Acanthurus triostegus et de 
Plectroglyphidodon imparipennis recrutant dans le secteur, ne sont pas caractérisées par des rapports Ba:Ca 
élevés (Riou et al. 2015; Riou et al. submitted). De plus la présence d’un grand nombre d’Epinephelus 
merra présentant un fort Ba:Ca dans les récifs sud en 2007, Saint-Pierre et Saint-Leu, suggère que 
d’autres spots enrichis en Ba sont largement présents au sud de l’île et ont une influence plus marquée. Il 
en est de même pour les larves d’Acanthurus triostegus et de Plectroglyphidodon imparipennis dans la mesure 
où des otolithes enrichis en Ba n’ont été retrouvés que lors de l’été 2012/2013, en raison d’une forte 
influence cyclonique. D’ailleurs, la présence de pics de Ba en fin de phase pélagique sur ces deux espèces 
suggère que les larves ont traversées des zones riches en Ba pas très loin du récif de Saint-Gilles et de la 
baie de Saint-Paul. 
L’île de La Réunion est une jeune île volcanique qui repose sur un socle basaltique poreux. De par 
cette nature géologique des sols, il est probable qu’il puisse exister de nombreuses zones tout autour de 
l’île aux caractéristiques géologiques et physico-chimiques semblables à cette source de la pointe des 
galets. Afin de faire progresser les études liées à la chimie des otolithes et leurs interprétations à La 
Réunion, il s’avère nécessaire d’identifier ces sources naturelles. Il est probable qu’elles soient un 
facteur principal permettant d’expliquer les variations de concentrations mesurées dans les otolithes, 
plus régulier que les apports d’eau douce de surface lors des évènements cycloniques. Elles peuvent 
également survenir en tout point de la côte, tant à travers les récifs coralliens, comme cela a été mesuré 
sur l’ancien parc à huître d’Etang-Salé (Riou et al, données non publiées), qu’à travers le socle 
basaltique. Ainsi, leur persistance dans le temps permettrait d’expliquer une partie des mesures réalisées 
tout au long des deux années de prélèvements des Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis  




(Riou et al. submitted) ainsi que les enrichissements mesurés sur les E. merra capturés en 2008 (Riou et 
al. 2015) pendant la phase adulte.  
 
Cette étude ouvre ainsi la porte à deux axes de recherche: 
1) l’expérimentation en milieu contrôlé ou semi-contrôlé afin de préciser notre compréhension 
des facteurs influençant la composition chimique des otolithes 
 2) la prospection des sources naturelles d’enrichissement en éléments traces, potentiels 
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A travers cette étude, nous avons appris qu’il existe, au moins en un point particulier à La 
réunion, celui de la pointe des galets, une  percolation d’eau moins salée que l’eau de mer, chargée en 
baryum. L’analyse de ces eaux montre bien un taux de baryum supérieur à celui des eaux marines de la 
baie de Saint-Paul. Cette eau, lorsqu’elle devient l’environnement de vie d’un poisson corallien, 
enrichie systématiquement les otolithes des individus en baryum. Cet enrichissement au sein de 
l’otolithe intervient rapidement après le premier contact, quelques jours plus tard. Cette  percolation 
d’eau dessalée et enrichie est rendue possible grâce au socle basaltique poreux de La Réunion. L’eau 
douce retenue dans le socle terrestre est rejetée dans la masse d’eau marine côtière. 
Bien qu’il reste d’autres sources locales possibles d’enrichissement de l’eau marine en baryum qui 
n’ont ici pas été testées (upwelling, adsorption de baryum par décharge massive de sédiments lors de 
fortes pluies), la géologie entièrement volcanique de l’île de La Réunion permet d’envisager que le 
phénomène mesuré à la pointe des galets puisse ne pas être unique tout autour de l’île, que ce soit sur 
des côtes basaltiques ou à travers le récif corallien.  
Nous avons vu ainsi que des sources locales d’enrichissement des masses d’eau en baryum existent 
de façon suffisamment durable pour impacter la microchimie de l’otolithe des poissons coralliens 
existent. Qu’en est-il cependant des conditions de recrutement exceptionnelles auxquelles on peut 
assister lors d’évènements cycloniques ? Ces derniers ont le potentiel d’effectuer des transports larvaires 
passifs depuis d’autres îles voisines (Crochelet 2010). Les sources de baryum peuvent-elles également 
provenir d’une source qui soit extérieure à l’île de La Réunion ? 
  




IV.2 Dans l’océan Indien 
Les phénomènes de variations de la concentration chimique des otolithes de poissons coralliens 
mesurés à l’île de La Réunion révèlent des histoires de vie particulières pour différents groupes 
d’individus en fonction de l’espace et du temps. Une source locale à La Réunion a été identifiée 
confortant l’hypothèse que les individus frayant dans les eaux réunionnaises peuvent être marqués par 
des sources de percolation d’eau douce. Mais les conditions cycloniques, récurrentes sur l’île de La 
Réunion, peuvent également être le support de transports larvaires exceptionnels. Comment alors les 
populations extérieures à La Réunion peuvent contribuer à la diversité des signatures chimiques 
mesurées dans les otolithes des poissons coralliens à La Réunion. Afin de savoir si notre cas d’étude est 
un phénomène isolé ou si des cas similaires peuvent se retrouver à l’échelle de la région de l’océan 
Indien de l’Ouest, nous nous intéressons à l’analyse des otolithes d’Epinephelus merra prélevés sur 
différents site de l’océan indien de l’ouest. 
 
IV.2.1 Diversité de la microchimie des otolithes d’Epinephelus merra à 
Madagascar, aux Maldives et Iles Eparses 
Des E. merra adultes ont été prélevés dans 4 localités de l’océan Indien de l’Ouest en 2008 par le 
programme de recherche CAMP. L’échantillonnage a été effectué aux Maldives, sur les îles de Sainte-
Marie à Madagascar et sur les Iles Eparses de Juan De Nova et d’Europa. Afin d’avoir un élément de 
comparaison, les otolithes issus des poissons prélevés à La Réunion en 2008 (chapitre 2 de cette thèse) 
ont été ajouté à cette étude comparative. (Figure 48) Les poissons ont été obtenus soit par pêche directe 
(filets, fusil sous-marin) lors de campagne scientifique, soit par achat du poisson auprès des pêcheurs 
locaux. 





Figure 48 : carte des sites de prélèvement des Epinephelus merra à l'échelle de l'océan Indien de l'Ouest. 
Les otolithes des individus collectés ont été extraits sur place et conservés dans des tubes 
individuels au sec. 
La méthodologie d’extraction et d’analyse des otolithes est identique à toutes les analyses 
effectuées dans cette étude (voir chapitre microchimie). La campagne de prélèvement n’a pas permis de 
prélever un nombre identique d’individus : 5 individus ont été récoltés à Juan De Nova, Europa et 
Madagascar, prélevé sur une station dans chaque lieu. 25 individus ont été prélevés à Madagascar sur une 
station et 58 proviennent de La Réunion sur 4 stations différentes (voir protocole chapitre 2). La 




composition chimique de chaque otolithe a été analysée par ablation laser de type scan aux paramètres 
comparables : seule la largeur du transect varie entre les individus issus de La Réunion (80µm de 
largeur) et des autres (30µm de largeur). 
Les premiers résultats montrent que les otolithes provenant de l’océan Indien de l’Ouest 
présentent une composition chimique en élément traces (Rb85, Ba138, Cu63, Mn55, Zn66, Li7, Mg25 
et Sr86) comparable mais avec des écarts types important (Figure 49). 
 
Figure 49 : ratio moyen des éléments traces mesuré dans les otolithes ramené au calcium en µg/g 
(Rubidium, Baryum 138, Cuivre 63, Manganèse 55, Zinc 66, Lithium 7, Magnésium 25 et Strontium 
86) des individus prélevés à Europa, Juan De Nova, Madagascar, et aux Maldives. 
Afin d’affiner l’étude de ces mesures, nous choisissons d’évaluer en détail les profils élémentaires 
de la composition chimique des otolithes des individus de chaque localité. Dans le cadre de notre étude, 
nous nous concentrons sur l’élément qui nous intéresse principalement, le ratio Ba:Ca qui en moyenne 
sur les 5 sites a une valeur de 2,19 ± 1,47 µmol.mol-1. Les valeurs moyennes de Ba:Ca de La Réunion 
(2,70 ± 1,96 µmol.mol-1) sont comparables à celles mesurées dans les otolithes provenant des Maldives 
(2,67 ± 186 µmol.mol-1). Elles sont en revanche supérieures à celles mesurées à Europa (2,03 ± 1,42 
µmol.mol-1), Juan De Nova (1,76 ± 1,10 µmol.mol-1) et Madagascar (1,81 ± 1,00 µmol.mol-1). 
Pour chaque localité, l’écart type est supérieur à 50% de la valeur moyenne ce qui traduit une 
forte variation des valeurs à l’échelle de l’échantillon. Individuellement, nous retrouvons plusieurs types 
de profils élémentaires (Figure 50). Basés sur les profiles des études précédentes, nous avons classés les 
types de profil selon la teneur en baryum dans la première partie de vie (phase larvaire pélagique) et 




dans la seconde partie de vie (phase benthique). Pour chaque phase de vie, la teneur en baryum a été 
caractérisée comme faible (L) ou forte (H). 
 
Figure 50 : profils élémentaire types des E. merra capturés à Juan De Nova, Europa, Madagascar, aux 
Maldives et à La Réunion basés sur leur teneur en Ba:Ca en μmol.mol-1. 
Dans chaque localité, le profil LL indique la teneur de base en baryum des otolithes. Celle-ci est 
homogène sur les 5 sites d’échantillonnage (1,35 ± 0,53 μmol.mol-1 en moyenne). A côté de ces profils 
suivant la ligne de base de l’environnement marin, on retrouve des profils chargés en baryum à différents 
moments de la vie, tout comme il a été observé à La Réunion. Ces valeurs dites supérieures à la normale 
atteignent au moins 3 à 4 fois les valeurs de référence. Aux Maldives tout d’abord, archipel d’atolls 
coralliens, les Profiles HL et HH se retrouvent en majorité (18 profils sur 25) sur le même site 
d’échantillonnage. A Europa également, 2 profils sur 5 montrent des teneurs en baryum supérieures à la 
normale tout comme à Juan De Nova. A Madagascar en revanche, parmi les 5 profils mesurés, aucun ne 




montre de teneur en Ba:Ca aussi forte que dans les localités. On observe cependant des profils très bas 
(LL) et certains dont la teneur de base est légèrement supérieure à la normale (LL+). Dans chaque site 
de l’océan Indien de l’Ouest, on retrouve donc des individus plus ou moins fortement marqués par des 
teneurs en Baryum/Calcium importante dont les maxima sont équivalents d’un pays à l’autre (autour de 
6 à 10 µmol.mol-1) 
 
IV.2.2 Synthèse 
Avec cet aperçu des teneurs en Ba:Ca d’une espèce récifale corallienne commune à toutes les 
localités de l’océan Indien de l’Ouest, Epinephelus merra, nous savons à présent qu’à l’échelle d’un océan, 
la teneur de base enregistrée dans les otolithes d’une même espèce reste sensiblement identique. 
Nous apprenons également que des enregistrements de taux de Ba:Ca 3 à 4 fois plus forts que la 
norme environnementale peuvent se retrouver dans les otolithes d’individus prélevés sur les Iles Eparses 
(Europa et Juan De Nova) et aux Maldives de la même façon que nous avions mesuré des teneurs plus 
élevées dans les otolithes de poissons capturés à l’île de La Réunion. Les quelques individus prélevés sur 
la côte de Madagascar ne montrent pas de hausse significative du taux de Ba:Ca. Alors que nous avons 
identifié qu’une  percolation d’eau douce à travers le socle basaltique poreux à La Réunion peut être à 
l’origine de hausse dans la teneur en Ba:Ca dans les otolithes, la géomorphologie actuelle de l’atoll des 
Maldives et des Iles Eparses de Juan De Nova et d’Europa ne sont pas comparables à celle de La 
Réunion. Ces atolls peuvent faire l’objet de phénomène d’upwelling qui reste une cause probable 
d’enrichissement en baryum des otolithes mais aussi peut-être de phénomène de percolation à travers 
cette fois le socle coralliens des atolls. 
Quelles que soient les sources de ces enrichissements en baryum, nous mesurons qu’il existe dans 
l’océan Indien de l’Ouest des individus de la même espèce qui peuvent présenter des profils 
microchimiques identiques. Ces profils peuvent être continuellement proches de la valeur de base en 
Ba:Ca ou peuvent montrer des concentrations fortes à différents moments de la vie de l’individu. Le 
phénomène que nous avons mesuré à La Réunion n’est donc pas unique. 
Ces mesures nous apportent alors de nouvelles pistes de réflexion. Il est établi que l’hypothèse de 
l’autorecrutement sur l’île de La Réunion soit le scénario le plus courant (Pothin 2005). Cependant, il a 
été démontré que lors de phénomènes cycloniques, il est possible que des particules inertes puissent être 
portées par les courants de surface depuis une île voisine à La Réunion, l’île Maurice (Crochelet 2010). 
Malgré la proximité de l’île, nous n’avons pas pu échantillonner des individus de ce site afin de vérifier 




si, tout comme à Europa, Juan De Nova et aux Maldives, certains E. merra avaient des signatures 
chimiques comparables à celles mesurées à La Réunion. L’hypothèse que certains individus puissent 
provenir d’autres localités reste donc possible, principalement de l’archipel des Mascareignes à en croire 
Crochelet et al. (2013). En quelle proportion ? Avec quelle fréquence ? Ces questions devront être 
élucidées avant de poursuivre nos interprétations sur la question de la gestion des espèces récifales par la 
microchimie de l’otolithe à La Réunion. 
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CHAPITRE V LA MICROCHIMIE DES OTOLITHES, UN OUTIL 
D’AIDE A LA GESTION ? 
Le maintien des populations de poissons récifaux est très largement dépendant des sources de 
larves et de leur dispersion dans le milieu pélagique (Cowen & Sponaugle 2009) à la Réunion comme 
dans d’autres environnements. Les conditions environnementales vécues par les larves au cours de leur 
dispersion pélagique pourraient avoir un rôle important sur la condition de ces larves puis sur leur survie 
au stade adulte (Shima & Swearer 2010). Pourtant, cette phase est peu connue car difficile à suivre en 
continu. Quelques méthodes indirectes (microchimie des otolithes, assignation génétique parentale, 
modélisation) ont néanmoins permis de définir des tendances. Il est établi aujourd’hui que la dispersion 
larvaire pélagique est caractérisée par une grande variabilité spatio-temporelle, le recrutement local et le 
recrutement de larves d’origines plus lointaines pouvant chacun d’eux représenter des proportions 
importantes dans le renouvellement des stocks au cours du temps (Almany et al. 2007; Berumen et al. 
2010; Christie et al. 2010; Berumen et al. 2012; Harrison et al. 2012; Almany et al. 2013).  
A la Réunion, peu de travaux se sont intéressés aux origines et à la dispersion des larves de 
poissons récifaux qui colonisent les quatre entités récifales de la côte ouest de l’île. Les travaux de 
Pothin (2005) ont suggéré la prépondérance de l’autorecrutement dans l’alimentation en post-larves des 
platiers à la Réunion, mais la variabilité spatio-temporelle dans le recrutement de larves d’origines 
diverses ainsi que leurs histoires de dispersion n’ont pas été abordées. Améliorer les connaissances de la 
phase dispersive des larves de poissons récifaux à La Réunion était donc essentiel car elle permet aux 
récifs coralliens de se repeupler. 
Dans ce travail, nous avons vérifié la pertinence de la microchimie des otolithes comme outil 
pouvant permettre de discriminer des larves d’origine et de dispersion différentes. Puis, nous l’avons 
appliqué à trois espèces de poissons récifaux (Epinephelus merra, Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon 
imparipennis) communément rencontrées sur les platiers de l’île pour évaluer : 
• La distribution spatiale de larves d’Epinephelus merra caractérisées par une histoire de vie 
différente à l’échelle des quatre récifs de la Réunion (Chapitre 2),  
• La variabilité temporelle de la contribution au recrutement sur le récif de Saint-Gilles et la 
baie de Saint-Paul de larves d’Acanthurus triostegus et de Plectroglyphidodon imparipennis 
caractérisées par des histoires de vie différentes, et cela au cours de deux années (Chapitre 
3). 




• La proportion de larves d’Epinephelus merra caractérisées par une histoire de vie différente 
lors d’un apport exceptionnel de larves dans la baie de Saint-Paul en relation avec une forte 
activité cyclonique (Chapitre 4). Nous avons aussi examiné pour cette espèce le rôle de la 
composition chimique du milieu de vie et de la nourriture sur l’incorporation des éléments 
Ba, Sr et Mn dans les otolithes. 
 
La première partie de notre étude (chapitre 2) avait un double objectif : 
1) vérifier qu’il existe une hétérogénéité environnementale suffisante 
(géochimique) à la Réunion pour que des groupes de larves, qui ont vécus dans des 
environnements différents, puissent être distingués via la composition chimique de leurs 
otolithes. 
2) déterminer la structure spatiale de la population d’un mérou (Serranidae, 
Epinephelus merra) grâce à des différences dans l’origine des larves et leur dispersion 
larvaire. 
Nous avons pour cela utilisé une technique analytique permettant de doser les éléments traces 
tout le long de la vie larvaire, i.e. des profils géochimiques par couplage ablation laser femtoseconde 
avec un spectromètre de masse couplé à une torche à plasma (LA-ICP-MS). Grâce à cette approche, 
nous avons pu ainsi mettre en évidence l’existence de variations temporelles de la composition en 
éléments traces tels que le baryum, le strontium, le manganèse et le magnésium dans les otolithes 
d’Epinephelus merra. Trois compositions chimiques significativement différenciées ont été identifiées, 
suggérant l’existence de trois groupes d’individus qui sont nés et se sont développés au stade larvaire 
dans des environnements différents. Chacun de ces groupes porte une signature chimique propre, 
majoritairement portée par l’absence ou la présence de baryum ou de strontium et magnésium aux 
différentes phases de vie (phases maternelle et larvaire). Ces premiers résultats suggèrent l’existence 
d’hétérogénéités dans les conditions environnementales auxquelles sont soumises les larves autour de 
l’île de la Réunion, hétérogénéités qui sont archivées de façon permanente dans les otolithes des 
poissons. La chimie des otolithes, et en particulier le traceur Ba:Ca, présente donc un bon potentiel 
pour examiner la contribution de différentes origines et histoires de dispersion larvaire d’Epinephelus 
merra ou d’autres espèces à la reconstitution des stocks de poissons récifaux dans les quatre récifs de l’île 
de la Réunion. 




Nous avons ensuite examiné la distribution spatiale des trois groupes d’individus d’Epinephelus 
merra identifiés. Leur proportion varie en général significativement en fonction des sites de capture 
suggérant un apport différencié de chaque récif. La distribution spatiale des groupes d’individus en 
fonction de leur site de capture indique une plus grande proportion d’individus dont les otolithes sont 
appauvris en baryum au nord et ceux enrichis en baryum au sud. A partir de cette distribution spatiale, 
nous proposons plusieurs hypothèses par rapport à l’origine des larves et leur dispersion en phase 
larvaire. 
• Premier scénario : deux groupes d’individus sont distingués 
- un premier avec un fort Ba:Ca présent au sud (Saint-Pierre) se disperserait au 
stade larvaire vers le nord, sans atteindre la partie plus au nord de la zone récifale 
de l’île (Saint-Gilles). 
- un second avec un faible Ba:Ca 
 soit présent au nord et se dispersant vers le sud. 
 soit propre à chacun des 4 secteurs. 
• Deuxième scénario, il n’existerait qu’une seule zone productrice de larves, mais avec une 
très grande variabilité à la fois dans la composition géochimique en baryum de la zone de 
ponte, et dans les vecteurs de dispersion (distance de dispersion, courants, rétention, …). 
 
Nous venons de voir dans le chapitre 2 que l’analyse microchimique des otolithes du mérou 
Epinephelus merra à La Réunion nous permettait de ne plus percevoir l’ensemble de ces individus comme 
un groupe homogène, mais comme des groupes ayant des parcours de vie différents en fonction de leur 
localité. Cependant, dans les travaux réalisés avec les juvéniles d’Epinephelus merra de l’année, il n’est 
pas exclu que les trois groupes différenciés par la composition géochimique des otolithes 
puissent provenir de plusieurs cohortes espacées dans le temps ou de plusieurs sites de 
ponte. Aussi, nous nous sommes demandés si ce phénomène pouvait se retrouver chez 
d’autres espèces de poissons récifaux dont l’écologie diffère, et s’il présentait une 
variabilité temporelle importante au cours des saisons, d’où la mise en place du programme 
POLARUN.  
A la Réunion la colonisation des récifs frangeants se produit essentiellement à deux périodes de 
l’année, en hiver (août-septembre) lorsque les eaux sont froides, et en été (décembre-février) lorsque 
les eaux sont chaudes. Dans le chapitre 3, nous avons examiné au niveau de la zone récifale nord (Saint-
Gilles et baie de Saint-Paul) la composition chimique des otolithes de deux autres espèces récifales 




coralliennes, le poisson chirurgien Acanthurus triostegus (Acanthuridae) et le poisson demoiselle 
Plectroglyphidodon imparipennis (Pomacentridae), dont l’écologie est différente de celle de E. merra. 
L’échantillonnage a été effectué durant deux années consécutives (2011-2013) pendant les périodes 
hivernales et estivales. Les résultats indiquent que ces deux autres espèces sont caractérisées par des 
différences de concentrations en baryum, strontium, manganèse et magnésium semblables à celles d’E. 
merra, toute proportion spécifique gardée. L’hétérogénéité rencontrée dans la composition 
géochimique des otolithes d’E. merra est donc décelée chez plusieurs espèces récifales 
coralliennes à la Réunion.  
De par la dimension temporelle (recrutement hivernal et estival pendant deux ans) et la 
localisation des sites d’études (là où seul le groupe caractérisé par de faible valeurs Ba:Ca dans les 
otolithes d’E. merra était présent), nous avons pu aborder la question de la variabilité temporelle de la 
dispersion vers le nord d’une source enrichie en Ba:Ca au sud. Nous avons retrouvé sur ces deux espèces 
Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis les deux mêmes groupes, Ba:Ca faible / Ba:Ca fort, 
que ce soit au niveau de l’origine natale que de la phase de dispersion, mais avec une forte variabilité 
temporelle. En effet, les individus avec peu de baryum dans leurs otolithes étaient présents de façon très 
prépondérante en saison sèche 2011 et 2012 et en saison des pluies 2011/2012, en accord avec ce qui a 
été observé pour E. merra. Par contre, le groupe avec des teneurs élevées en Ba était très largement 
représenté en saison des pluies 2012/2013, période pendant laquelle l’île de la Réunion a été soumise à 
une activité cyclonique plus marquée. Il faut également signaler que les larves qui ont recrutées dans le 
secteur étudié (Saint-Gilles et baie de Saint-Paul) présentaient des trajectoires multiples de dispersion. 
En outre, nous avons pu démontrer que les deux groupes de larves naissent à des périodes similaires, 
suggérant ainsi qu’une très grande variabilité temporelle dans la composition géochimique en Ba de la 
zone de ponte au cours de la saison de reproduction n’est pas justifiée. L’origine des deux groupes 
semble donc liée à des secteurs géographiques différents, et l’apport larvaire des récifs nord à des 
conditions météorologiques particulières. Lors d’évènements climatiques exceptionnels, il se produit 
parfois des arrivées massives de larves d’E. merra le long de la côte ouest de l’île de la Réunion (Chabanet 
et al. 2004) sans que l’on ait une idée précise de l’origine de ces larves. L’utilisation de la géochimie des 
otolithes pourrait permettre d’obtenir quelques réponses, en particulier avec le Ba:Ca dont on a vu qu’il 
est potentiellement discriminant des origines et couloirs de migration larvaire autour de l’île de la 
Réunion. Nous avons donc pu vérifier qu’il existe une variabilité temporelle importante 
dans les origines et trajectoires de dispersion de ces deux espèces dans la zone récifale 
nord. Cette variabilité n’est pas liée directement à l’alternance entre la saison sèche et la 
saison des pluies,  mais à des conditions climatiques plus marquées en saison des pluies 




en relation avec l’activité cyclonique dans cette région de l’océan Indien. Nous avons 
également démontré que les groupes différenciés par leur composition en Ba:Ca 
provenaient de lieux différents. Ces phénomènes exceptionnels favoriseraient donc 
l’apport de larves enrichies en Ba:Ca dont l’origine pourrait être localisée plus au sud. 
 
Il semble maintenant établi qu’il existe une ou plusieurs sources autour de l’île qui génèrent un 
enrichissement en Ba:Ca des otolithes de larves de poissons récifaux. Il nous reste alors à élucider 
l’origine de ces sources. Pour cela, nous avons testé l’effet sur la composition des 
otolithes d’une source d’eau locale naturellement enrichie en baryum qui alimente un 
réseau d’aquarium dans lesquels ont été élevés de jeunes E. merra récoltés lors d’un 
recrutement exceptionnel en saison cyclonique. 
Dans le chapitre 4, partie I, nous avons cherché à déterminer à quel groupe géochimique 
appartenaient ces larves et à établir des liens entre chimie de l’otolithe et chimie de l’environnement. 
Pour cela, nous avons pu travailler sur ces larves prélevées en baie de Saint-Paul suite à un recrutement 
massif en relation avec une forte activité cyclonique. Ces larves ont été capturées et élevées en 
conditions contrôlées dans un centre d’aquariologie utilisant de l'eau de mer captée par un forage situé à 
proximité des côtes, à la Pointe des Galets, dans la ville du Port. L’eau s’est révélée être constamment 
naturellement enrichie en baryum pendant la durée de l’expérience comparée à une eau directement 
prélevée en mer. 
La composition géochimique de la portion des otolithes de la vie larvaire des E. merra permet de 
montrer qu’il s’agissait en totalité de larves appartenant au groupe appauvri en Ba:Ca. On ne retrouve 
donc pas, comme pour les deux espèces Acanthurus triostegus et Plectroglyphidodon imparipennis, un apport 
de larves enrichies en Ba:Ca lors d’évènements cycloniques. Ceci suggère que, pour E. merra,  les 
zones sources riches en Ba:Ca pourraient être associées à des secteurs géographiques 
différents de ceux de A. triostegus et P. imparipennis ou que les conditions de dispersion 
étaient différentes entre la saison des pluies 2008/2009 et celle de 2012/2013. 
Au cours de la période d’incubation des larves dans les aquariums, dont les eaux étaient 
naturellement enrichies en Ba:Ca, les otolithes ont tous montré un enrichissement en baryum, l’eau en 
étant probablement le contributeur majoritaire. Cet enrichissement se situe dans la gamme basse de 
ceux mesurés dans les otolithes d’E. merra de 2007 (chapitre 2) enrichis en Ba:Ca. Cette comparaison 
suggère que l’enrichissement provient des aquifères côtiers enrichis en baryum. Ainsi, nous 




montrons qu’à La Réunion, des sources d’eaux naturellement enrichies en baryum à 
proximité des côtes peuvent influencer directement la composition des otolithes de 
poissons récifaux. C’est ce que suggèrent également les signaux forts de baryum mesurés 
vers la fin de la phase larvaire chez les A. triostegus et P. imparipennis in situ. 
Dans la seconde partie du chapitre 4, nous avons regardé à une échelle plus large 
(régionale) si le marqueur Ba:Ca était retrouvé dans les otolithes d’E. merra capturés 
dans d’autres sites de l’océan Indien de l’Ouest. Pour cela, des échantillons d’E. merra en 
provenance de la côte Est de Madagascar, des atolls des Maldives et des lagons des Iles Eparses ont été 
analysés. Plusieurs individus capturés sur ces sites portent des traces de baryum, parfois en quantité 
moindre que celles mesurées sur les individus de La Réunion (Madagascar), parfois avec autant 
d’intensité (Iles Eparses et Maldives). Cela signifie que l’enrichissement des otolithes en Ba:Ca n’est pas 
un cas spécifique de l’île de la Réunion. 
Pour conclure, le baryum est donc un élément qui peut permettre de caractériser 
différents groupes d’individus à l’échelle d’une île volcanique comme la Réunion, mais 
aussi dans l’océan Indien. 
Une des sources les plus probables permettant d’expliquer ces enrichissements ponctuels semble 
être celle des apports naturels par percolation d’eaux souterraines enrichies en baryum dans les sols 
basaltique, comme nous avons pu l’observer au niveau d’une résurgence dans le platier d’Etang-Salé. Les 
phénomènes de ruissellement peuvent également participer à un enrichissement ponctuel des eaux 
côtières, notamment lors des saisons des pluies où les fortes précipitations (records mondiaux de 
pluviométrie enregistrés sur l'île) sont rapidement acheminées des bassins versant dans les ravines 
jusqu’au littoral. Il n’est également pas à exclure que des phénomènes d’upwelling peuvent avoir un rôle 
à jouer (Patterson et al. 2004b; Clarke et al. 2007c), mais aucune information n’est actuellement 
disponible à la Réunion sur l’existence d’un tel type de processus. Ces facteurs permettent en partie 
d'interpréter les différences observées sur les autres sites d'étude de la région de l’océan Indien. En effet, 
les atolls et îles coralliennes comme les Maldives ont un socle calcaire formé par du corail et ne 
constituent pas par nature, des réservoirs d’eau douce aussi importants. Ce qui n’est pas le cas à La 
Réunion, où le socle basaltique poreux entraine une infiltration plus rapide des eaux de pluies, tout en 
permettant une percolation lente et régulière dans le biseau salé, zone de mélange entre l’eau douce et 
l’eau marine. Dans d’autres localités aux histoires géologiques différentes comme à Madagascar, ces 
phénomènes peuvent exister dans des proportions moindres et ainsi impacter différemment la chimie 




marine des eaux récifales dans lesquelles évoluent les poissons coralliens au stade juvénile et adulte lors 
de leur phase benthique. 
 
A la lumière de ces résultats et de l’effet réserve observé dans les secteurs à protection renforcée 
de la réserve marine de La Réunion sur les populations d’E. merra (Bigot et al. 2014), des perspectives de 
recherche appliquées à la gestion des ressources peuvent être proposées à différentes échelles. A La 
Réunion, les populations de poissons ne doivent donc pas être envisagées comme un ensemble 
homogène de gestion mais comme des « sous populations » à gérer localement. A l’échelle des 
Mascareignes, les évènements cycloniques favorisent la connectivité entre les populations ichtyologiques 
de l’archipel. La proportion entre auto-recrutement et allo-recrutement reste à déterminer afin 
d’entamer une gestion régionale pour la préservation des espèces.  
Afin de mieux cerner ces questions, il serait nécessaire de : 
• Poursuivre l’effort d’échantillonnage des otolithes d’espèces cibles dans Les Mascareignes 
pour mieux comprendre les connectivités des îles de l’archipel et de standardiser les analyses 
microchimiques des otolithes afin d’en réduire le coût. 
• Mener une campagne d’analyse chimique des eaux côtières à La Réunion et à l’échelle des 
Mascareignes, ceci pouvant se faire en travaillant en réseau avec les différentes équipes et 
services qui analysent déjà régulièrement les eaux côtières mais sur des paramètres 
différents. 
• Approfondir les connaissances sur la biologie des espèces (âge de maturité sexuelle, sites de 
reproduction…) afin de mieux cerner la dynamique des populations. 
• Associer l’analyse génétique fine des populations d’espèces cibles sur plusieurs générations 
afin de caractériser les flux génétiques au sein d’une localité ou d’une région.  
Ces différents points mis en avant nécessitent des coopérations fortes aussi bien à l’échelle locale 
que régionale, et une mutualisation des moyens. L'analyse microchimique des otolithes de poissons 
récifaux est un outil qui gagnera au cours du temps en précision, ce qui lui permettra d'augmenter la 
visibilité de la « boite noire » et de devenir un outil de précision pour « faire parler » les poissons. 
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La gestion des ressources alimentaires doit passer par un équilibre entre activités humaines et une 
exploitation raisonnée de ces ressources, objectif affiché des aires marines protégées. Sur l’île de La Réunion, la 
réserve naturelle marine œuvre pour le maintien des populations de poissons à forte valeur commerciale et 
régulièrement exploitées par les pêcheurs traditionnels comme le mérou "macabit" (Epinephelus merra, Serranidae) 
mais dont la phase larvaire pélagique reste encore peu connue. Pour mieux appréhender cette phase, la microchimie 
des otolithes a été utilisée pour retracer la vie de ce mérou, mais aussi d’autres espèces aux caractéristiques 
écologiques différentes (Acanthurus triostegus, Acanthuridae, et Plectroglyphidodon imparipennis, Pomacentridae) dans 
un objectif appliqué à la gestion.  
Nos résultats ont permis de différencier la population de macabit à La Réunion en 3 groupes d’histoires de 
vie larvaires différentes à partir de fortes variations en baryum mesurées sur leurs otolithes, un élément trace, 
pouvant être enrichi dans le milieu naturel par diverses sources naturelles ou anthropiques. Ces variations chimiques 
sont retrouvées également chez A. triostegus et P. imparipennis. Nos résultats ont montré qu'il pouvait exister des 
fortes variations temporelles dans les concentrations chimiques en baryum. Dans le secteur récifal nord (Saint-Gilles 
et Saint-Paul), ces variations sont observées de façon significative principalement lors d’évènements cycloniques. 
Des sources naturelles de cet élément ont pu être identifiées localement dans des eaux souterraines prélevées dans 
le socle basaltique poreux de l’île de La Réunion, mais aussi à l’échelle régionale, sur d’autres individus prélevés 
dans l’océan Indien (Maldives, Juan De Nova, Europa). Le baryum s’est ainsi révélé être un élément trace à 
privilégier pour l’analyse de l’histoire de vie des poissons récifaux et pour révéler les caractéristiques spatiales et 
temporelles de la structure de leurs populations à l’échelle de La Réunion, mais aussi potentiellement de l’océan 
indien occidental. Des études complémentaires biologiques, chimiques et génétiques sont néanmoins nécessaires 
afin d’aboutir à des connaissances permettant d’adapter des mesures de gestion aux cycles biologiques des espèces. 
 
Mots-Clés : Otolithe – Microchimie – LA-ICP-MS – Epinephelus merra – Acanthurus triostegus – Plectroglyphidodon 







Food resources must managed between human activities and sustainable exploitation, objective of marine 
protected areas. On Reunion Island, the marine park works more specifically to maintain fish populations with high 
commercial value, regularly exploited by traditional fishermen, such as the grouper Epinephelus merra (Serranidae) 
which pelagic larval phase remains unknown. To better understand this phase, the otolith microchemistry was used 
to trace the life histories of this grouper as well as other reef species (Acanthurus triostegus, Acanthuridae, and 
Plectroglyphidodon imparipennis, Pomacentridae) for management purposes. 
Our results allowed differentiating grouper population in Reunion in 3 different groups of larval life 
histories, using barium concentration in their otoliths which can be enriched in the environment by various natural 
or anthropogenic sources. These chemical changes are also found in A. triostegus and P. imparipennis with different 
ecological characteristics. Our results showed that there could be strong temporal variations in chemical 
concentrations of barium. In the northern reef area (Saint-Gilles and Saint-Paul), these variations are observed 
significantly mainly during cyclonic events. Natural sources of this element could be identified locally in 
groundwater collected in the porous basaltic basement of the Reunion, but also at the regional level, where other 
individuals were collected in the Indian Ocean (Maldives Juan De Nova, Europa). Therefore barium has proven to 
be an interesting trace element for the analysis of the life story of reef fish, and a tool to reveal the spatial and 
temporal characteristics of their populations across Reunion structure but also in the Western Indian Ocean. 
Nevertheless biological, chemical and genetic studies are necessary to complete the knowledge and adapt 
management measures to the biological cycles of the species. 
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